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(Eingegangen am 12. Januar 1951.) 


I. Einleitung. 


Um die photoperiodisch bedingte Blütenbildung der Pflanzen zu er- 
klären, sind schon manche Theorien entwickelt worden (BUNNING 1937, 
1944, 1946, 1948, 1950; Hamner 1940; HARDER, BODE und v. Witscu 
1942; Lane und MELCHERS 1943). Eine die Lang- wie Kurztagspflanzen 
umfassende Erklärung der Abhängigkeit der Blütenbildung von der 
Tageslänge gibt BÜNNING; er bringt bekanntlich die endogene Tages- 
rhythmik der Pflanzen in Beziehung zu den photoperiodischen Verhält- 
nissen. Nun konnten aber HARDER und GÜMMER (1949) zeigen, daß 
Bünnınss Theorie in vielen Fällen nicht zur Erklärung der bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana unter verschiedenen Beleuchtungsrhythmen beobachteten 
Blütenbildung ausreicht. Dabei war die Zahl der Licht-Dunkelkombi- 
nationen, die HARDER und GÜMMER angewandt haben, aber noch relativ 
gering. Daher wurde im ersten Teil der vorliegenden Arbeit erneut die 
Blütenbildung unter zahlreichen Hell-Dunkelrhythmen bei Kalanchoé 
geprüft, um die Gesetzmäßigkeiten der Blütenbildung weiter kennen- 
zulernen und um Stellung zu BÜNNINGs Theorie zu nehmen. 


Der zweite Teil der Untersuchungen beschäftigt sich mit der Atmung 
von Kalanchoé. Nach Bünnınes Theorie soll bei den chemischen Ab- 
läufen in der Zelle, die letzten Endes die Grundlage der endogenen 
Rhythmik darstellen, auch die Atmung eine Rolle spielen. Es mußte 
daher geprüft werden, ob die Rhythmik der Atmung bei Kalanchoë zur 
Klärung des von den Bitnntneschen Forderungen abweichenden Blüh- 
verhaltens dieses Objektes herangezogen werden kann. 


* Dissertation der mathematisch-naturwissenschaftlichen Fakultät in Göt- 
tingen. 
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II. Experimenteller Teil. 
A. Methodik. 
1. Versuchsanordnung der Beleuchtungsrhythmen. 


Die Pflanzen hatten, wenn sie in den Blühversuch kamen, im allgemeinen ein 
Alter von 6—9 Monaten; sie waren dann etwa 18—20 cm hoch und besaßen 15 bis 
17 Blattpaare, die bis auf die obersten 10 entfernt wurden. Zu den Atmungs- 
versuchen wurden 1—11/, Jahre alte Pflanzen von 25—30 cm Höhe verwandt. 
Durch frühzeitiges Ausbrechen der Achselknospen wurden alle Pflanzen unverzweigt 
gehalten. Bis zum Versuchsbeginn standen sie im Langtag oder im Kurztag mit 
Einschaltung von 1 Std Störungslicht in der Mitte der Nacht (HARDER, u. BODE 1943). 

Die verschiedenen Beleuchtungsrhythmen wurden in einem Dunkelzimmer 
durchgeführt. ‘Während der Lichtperiode standen die Pflanzen gruppenweise unter 
500-Watt-Birnen, die so über den Pflanzen angebracht waren, daß 5—6 Gruppen 
mit je 5 Pflanzen unter einer Birne Platz fanden; in Gipfelhöhe der Pflanzen 
herrschten 4000—5000 Lux. Um die Temperatur konstant zu halten, hingen die 
Birnen in einer wassergekühlten Wanne; außerdem war das Ganze von weißem 
Fließpapier umgeben, um das diffuse Licht zu vermehren. 

Während der Dunkelperiode standen die Gruppen unter lichtdichten Kästen. 
Die Temperatur war bei Tag und Nacht etwa 20°C, die Luftfeuchtigkeit betrug 
60—70%. Die Pflanzen wurden den Beleuchtungsrhythmen so lange ausgesetzt, 
bis auch am letzten Exemplar jeder Gruppe die Blütenstandsanlagen mit bloßem 
Auge gerade erkennbar waren. Dann wurde die ganze Gruppe in den Langtag 
gestellt. Bei Hell-Dunkelkombinationen, in denen die Pflanzen nicht zum Blühen 
kamen, wurden sie mindestens 8 Wochen im Versuch gelassen und dann auch noch 
im Langtag weiter beobachtet. Bei starkem Blühimpuls genügen wenige Ex- 
positionstage, und die Blütenstandsanlagen werden nach 2—3 Wochen sichtbar. 








2. Die Atmungsmessung. 


Die Atmungsluft der Pflanzen wurde durch Barytlauge geleitet und ihr CO,- 
Gehalt durch Bestimmung der Leitfähigkeit der Lauge ermittelt. 

. Durch Absorption der Kohlensäure ändert sich die Konzentration der Lauge 
und — wenn man einen kleinen Bereich betrachtet — linear damit die Leitfähigkeit. 
Das ist der reziproke Wert des Widerstandes. Dieser kann mit einer WHEAT- 
stoneschen ‘Brückenschaltung gemessen werden, deren Prinzip darin besteht, einen 
unbekannten Widerstand durch bekannte zu bestimmen. Die Methode ist in der 
Literatur schon mehrfach beschrieben (FRIEDMANN 1933, JANDER und PrunD 
1934, BEILER und Scuratz 1937) und auch im hiesigen Institut mit Erfolg ange- 
wandt worden (FELDBACH 1938). Es genügt daher, nur auf einige Einzelheiten 
einzugehen. 

Um die Genauigkeit der Walzenbrücke zu erhöhen, wurde an ihren beiden 
Enden je ein Widerstand eingebaut, der das 4,öfache des Eigenwiderstandes des 
Meßdrahtes betrug. Dadurch wird die Genauigkeit verzehnfacht (HoLBORN und 
KonurauscH 1916). Die Nulleinstellung mit dem Kopfhörer konnte durch den 
Kontakt des Meßdrahtes einer 1000teiligen Walzenbrücke auf + 0,5 Skalenteile 
genau eingestellt werden. Da der Vergleichswiderstand in der Brücke 500 Ohm 
betrug, der Widerstand der Barytlauge aber verhältnismäßig gering war, wurde 
vor das Elektrolytgefäß ein Stöpselwiderstand geschaltet und bei Beginn der 
Messung so eingestellt, daß der Kontakt des Meßdrahtes am Anfang der Walzen- 
brücke lag. Wenn die Konzentration der Lauge durch die Absorption der Kohlen- 
säure sank, ihr Widerstand also zunahm, so wanderte der Gleitkontakt ans Ende 
der Walzenbrücke. Um weiter messen zu können, wurde der Stöpselwiderstand 
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so verringert oder ganz ausgeschaltet, daB der Kontakt wieder am Anfang der 
Brücke lag. Als Stromquelle diente eine 10-Volt-Batterie, deren Strom durch 
einen Summer und einen Transformator mit dem Verhältnis 1:1 lief. 

Die Luft, die bei einer Messung durch die At gsk n gesaugt wurde, 
wurde vorher durch Natronkalktiirme CO,-frei gemacht, Sie durchlief zur Kon- 
trolle 2 Waschflaschen mit Ba(OH), und gelangte mit 85—90% Feuchtigkeit in 
die Rezipienten mit den Pflanzen. Die Rezipienten standen in einem Wasserbade, 
dessen Temperatur durch ein 1/,,° C-Kontaktthermometer und eine Wasserkühlung 
konstant gehalten wurde. Die die Atmungskammern passierende Luft hatte nach 
Durchlaufen eines 3 m langen Schlauchstiickes, das schon im Wasserbad lag, die 
Temperatur des Wassers. Als Rezipienten dienten 450 cm? fassende Glaszylinder, 
die durch Gummistopfen verschlossen waren. Beim Durchleiten der Luft wurden 
Wirbelbildung und tote Räume durch eine siebartig durchlöcherte Glasspirale am 
Deckel und Boden des Gefäßes, die zur Zu- und Ableitung diente, ausgeschaltet. 

Die zylindrischen Absorptionsgefäße mit der Lauge für die Atmungsluft waren 
30 cm hoch und hatten einen Durchmesser von-3 cm. Sie wurden mit 50 cm? einer 
n/40—n/50 Barytlauge gefüllt und durch einen Glasschliff, an dem die Elektroden 
befestigt waren, verschlossen. Durch Zusatz von 0,2 om? Isobutylalkohol bildete 
sich beim Durchleiten der Luft eine 20 em hohe Schaumsäule, die eine vollkommene 
Absorption ermöglichte. Da die Leitfähigkeitsmessungen stark temperaturempfind- 
lich sind, standen die Absorptionsgefäße in einem Wasserbad, dessen Temperatur 
ständig durch ein 1/,,° C-Thermometer kontrolliert wurde ; Temperaturabweichungen 
wurden bei der Berechnung der Leitfähigkeit berücksichtigt. Jedes Absorptions- 
gefäß war mit einem aus zwei 10-Literflaschen gebildeten Aspirator verbunden, der 
die Luft durch das ganze System sog: nach jeder Messung wurde das Wasser mit 
einer Pumpe in die höher stehenden Flaschen gedrückt, so daß sie wieder voll 
saugfähig wurden. 

Der Gang eines Versuches war folgendermaßen: Von den Pflanzen, die in einem 
bestimmten Beleuchtungsrhythmus standen, wurden am Ende der Lichtzeit. die 
meistens 8—10 cm langen Sproßspitzen mit 4—5 Blattpaaren abgeschnitten. Die 
Stengel wurden mit ihrer unteren Schnittfläche in kleine Glaszylinder mit 4—5 cm? 
Wasser so eingetaucht, daß die Blätter außerhalb des Zylinders am Stengel saßen. 
Nach Verschluß der Gefäße mit einem Gummistopfen kamen sie in die Rezipienten. 
Dann wurde, wie vor jeder weiteren Messung, während 1/, Std 7—8 Liter kohlen- 
säurefreie Luft durch jede Atmungskammer geleitet, so daß sämtliche aus der 
Anfangsluft stammende bzw. ausgeatmete Kohlensäure entfernt wurde. Durch 
Kontrollversuche ergab sich, daß die Partialdruckänderungen von CO, und O, in 
den Atmungskammern so gering sind, daß sie keinen Einfluß auf die Atmungs- 
rhythmik haben. Auch der durch das Abschneiden der Sproßspitzen hervor- 
gerufene Wundreiz blieb ohne Wirkung !. Die Messungen erfolgten 3stündlich, wobei 
jeweils die Differenz zweier Leitfähigkeitswerte als Maß der Atmungsintensität 
diente. 

Die Durchführung von O,-Messungen und die Bestimmungen von Atmungs- 
quotienten erfolgte auf manometrischem Wege mit HaLpane-BacrorTschen Blut- 
gasmanometern. Als Atmungskammern dienten 300 cm? fassende Erlenmeyer- 
kolben, die mit einem Glasschliff an den Manometern befestigt waren. Kleinere 
Volumina waren bei der Art der Versuchsobjekte und der Dauer der Messungen 
nicht anwendbar. Die Temperaturschwankungen des Wasserbades, in dem die 





1 Das zeigte sich durch Atmungsmessungen, bei denen kleinere, dafür aber 
ganze Pflanzen in die Rezipienten kamen. Während des Versuches standen die 
Wurzeln dieser Pflanzen in Glasküvetten, die mit einem Gummistopfen ver- 


schlossen waren. 


ip* 
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Atmungskolben hingen, wurden durch ein 1/,9,° C-Kontaktthermometer und eine 
wassergekühlte Messingschlange kleiner als!/,,° C gehalten. Ein Rührer verhinderte 
a Entstehung von Temperaturgefällen. Luftdruckänderungen konnten durch ein 

troll ter nahezu ausgeschaltet werden. Der Fehler betrug bis 5%. Bei 
nu ren kamen in die Rezipienten in geeigneter Weise ohne Schädigung der 
Sproßspitzen 20 cm? einer 5%igen KOH-Lösung. Die einzelnen Messungen wurden 
am Ende 3stündiger Intervalle vorgenommen, und die erhaltenen Werte ergaben 
mit einer Konstanten multipliziert die verbrauchte Sauerstoffmenge in Kubik- 
zentimetern bzw. bei Messungen ohne KOH als Absorptionsflüssigkeit die Volumen- 
unterschiede CO,—O,. Sämtliche Atmungswerte wurden in Milligramm je 
Stunde und auf 20 cm? Blattfläche berechnet. 

Bevor die Atmungsmessung begann, wurden die Pflanzen 4—5 Tage lang den 
zu untersuchenden Licht-Dunkelrhythmen unter einer wassergekühlten 500-Watt- 
Birne ausgesetzt. Sie wurden der Birne soweit genähert, bis in Spitzenhöhe der 
Pflanzen 20000—25000 Lux herrschten. Die Dunkelzeiten verbrachten die Pflanzen 
unter lichtdichten Kästen. 

Im ganzen wurden etwa 100 At gsversuche durchgeführt mit einer durch- 
schnittlichen Länge von 48 Std. Die mit der Leitfähigkeitsapparatur vorgenom- 
menen Nullpunktsermittlungen betrugen 12000. 








B. Versuchsergebnisse. 


1. Blütenbildung in verschiedenen 
Licht-Dunkelkombinationen. 


Zahlreiche Licht-Dunkelrhythmen, denen Kalanchoé Bloßfeldiana bis- 
her unterworfen wurde, waren Tageszyklen!, d.h. die Dauer einer Licht- 
und einer Dunkelzeit betrug zusammen 24 Std. HARDER und GÜMMER 
(1949) untersuchten die Blütenbildung aber auch in kürzeren oder 
längeren Zyklen; meistens war die Zeit von einem bis zum nächsten 
Lichtbeginn dabei geringer als 24 Std, während die Zahl der geprüften 
Zyklen, die die 24stündige Tageslänge überschreiten, verhältnismäßig 
klein ist. Von Rhythmen mit einer Gesamtlänge von mehr als 24 bis 
48 Std sind bisher nur die Hell-Dunkelwechsel 6:24 ?, 6:30, 9:21, 9:24, 
16:16 und 18:18 angewandt worden. Sie alle führten zum Blühen mit 
Ausnahme von 18 :18. Hier galt es, durch umfangreiche Neukombina- 
tionen die Gesetzmäßigkeiten aufzudecken. 


a) Vorversuche. 


Im Herbst 1948 wurden zahlreiche Licht-Dunkelkombinationen mit 8stündiger 
Hell- und verschieden langer Dunkelzeit angesetzt. Die Pflanzen standen, wie 
oben angegeben, während der Lichtperiode unter 500-Watt-Birnen, jedoch damals 
noch ohne Wasserkühlung. Durch die Wärmeausstrahlung trat große Verzögerung 
der Blütenbildung ein. Diese mag mindestens zum Teil darauf beruhen, daß die 
Blätter der Pflanzen stark epinastisch reagierten und infolge dieser fast senkrechten 
Stellung sehr schlechten Lichtgenuß hatten. Die meisten Pflanzen blieben vegetativ. 
Makroskopisch erkennbare Infloreszenzanlagen erschienen nur in den Rhythmen 
8:16 und 8:20, die ab 16. 9. den Beleuchtungswechsel erhielten, nach 40,8 bzw. 


ı Ein Zyklus ist die Dauer einer Hell- und einer Dunkelperiode. 
2 Die Dunkelzeiten sind immer unterstrichen. 
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49,2 Tagen (Tabelle 1, unterste Reihen). Die Tagestemperatur betrug in Spitzen- 
höhe der Pflanzen 32 + 2°, die Nachttemperatur 24 + 2°, die Luftfeuchtigkeit 
etwa 50%. Um die Epinastie in den folgenden Versuchen herabzusetzen oder gar 
auszuschalten, wurden Angaben von GoEBEL (1924) verwertet, nach denen die 
Hydratur der Pflanze für die Epinastie ausschlaggebend sein soll. Es zeigte sich 
dann auch, daß Erhöhung der Luftfeuchtigkeit und eine über den Pflanzen ange- 
brachte, die Wärmestrahlen absorbierende Wasserschicht die Epinastie stark 
herabsetzen. Bei den folgenden Versuchen wurde daher immer mit Kühlung 
gearbeitet (s. Methodik). 


b) Hauptversuche. 


Versuch 1. Am 19. 8. 49 erhielten 45 Pflanzen 4- oder 8stündige 
Hell- und verschieden lange Dunkelperioden, und zwar in folgenden 
Rhythmen: 4:20, 4:28, 4:36, 4:44, 8:24, 8:28, 8:32, 8:36, 8:40. 
Die Rhythmen der 4stündigen Lichtzeit wurden unter der 500-Watt- 
Birne durchgeführt (in Spitzenhöhe 20000—25000 Lux); die Gruppen 
mit 8stündigen Hellperioden standen dagegen unter 2 wassergekühlten 
100-Watt-Birnen; in deren Gipfelhöhe wurden 5000 Lux gemessen. 


Tabelle 1. Blütenbildung in Rhythmen mit 4- oder 8stündigen Hell- und verschieden 
langen Dunkelperioden. 


























Sichtbar- 
on. Versuchs- py cron ‘piste | Bitten una mg à 
rhythmus nas | Seene An À standes 
Tage nach Versuchsbeginn 
4:20 19.8.49 | 23,241 | 980+2, 116,6 normal 
4:28 19. 8. 49 24,2+0,8 | 98,2+1 109,4 normal 
4:36 19. 8. 49 28,6 + 0,8 | 101,4 + 2,8 112,0 normal 
4:44 19. 8. 49 28,5+05 | 98,6+1,4 113,0 normal 
8:24 19. 8. 49 25,8 + 1,3 100,6 + 2,3 126,2 normal 
8:28 19. 8. 49 26,2+1,1 | 102,2+1,1 129,0 normal — 
8:32 19. 8. 49 28,4+0,6 | 106,8+1,2 124,0 normal 
8:36 19. 8. 49 28,6+0,8 | 103,8 + 1,6 117,4 normal 
8:40 19. 8. 49 28,8 + 0,5 99,8 + 1,4 122.2 normal 
8:16 16.9. 481 40,8 + 1,4 nicht 40,5 normal 
‚protokolliert 
8:20 16. 9. 481 49,2 +3 nicht 27,9 von 
protokolliert 9 Pflanzen 
3 vegetativ 





1 Diese Versuchsgruppe darf mit den iibrigen nicht direkt verglichen werden 
(s. Vorversuche). 


Tabelle 1 enthält die Ergebnisse dieses Versuches. Sämtliche Pflanzen 
blühten. Die Blühdaten der -einzelnen Licht-Dunkelrhythmen zeigten 
nur verhältnismäßig geringe Unterschiede. Betrachtet man die Wirkung 
der Länge der Dunkelperioden, so sieht man, daß Pflanzen, deren Licht- 
zeit mit einer kurzen Dunkelperiode gekoppelt war, ihre Infloreszenzen 
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früher anlegten. So war der Blühtermin (d. h. der Zeitpunkt, in dem die 
Infloreszenzanlagen eben makroskopisch erkennbar waren). im Beleuch- 
tungsverhältnis 4:20 23,2 und bei 4:44 28,5 Tage. Bei 8:24 zeigten 
sich die Infloreszenzanlagen nach 25,8,-bei 8:40 nach 28,8 Tagen. Die 
Öffnungstermine und die Zahl der Blüten und Knospen wiesen große 
Streuungen auf, so daß die Unterschiede hier zum Teil verwischt sind. 
Der Vergleich der Rhythmen mit 4 bzw. 8 Std. Licht miteinander ergibt, 
daß die längere Belichtungszeit keine Beschleunigung im Erscheinen 
der Blüten herbeiführte; in manchen Fällen war es sogar umgekehrt. 
So erschienen im Rhythmus 4:28 die Blütenknospen nach 24,2 Tagen, 
und die erste Blüte öffnete sich nach 98,2 Tagen ; im Beleuchtungswechsel 
8:28 war der Blühtermin dagegen 26,2 und der Öffnungstermin 102,2 Tage 
Wahrscheinlich ist die größere Lichtintensität in den Versuchen mit der 
4stündigen Belichtungszeit für dieses Ergebnis maßgeblich (vgl. HARDER 
und v. Wrrsch 1942 sowie HARDER und GÜMMER 1949). Da jeweils nur 
5 Pflanzen in den Versuch kamen, sind die Streuungen sehr erheblich, 
so daß in diesem Falle nur die Öffnungstermine statistisch gesichert sind. 
(In der Tabelle 1 — wie auch in den übrigen — sind die einfachen mitt- 
leren Fehler wiedergegeben.) 

Versuch 2. Ab 9. 1. 50 wurden folgende Beleuchtungsverhältnisse 
angewandt: 11:9, 11:13, 11:17, 11:21, 11:25, 11:29, 11:33, 11:37. 
Von der Gruppe 11:9 (am 7.2. wieder in den Langtag gesetzt) blieben 
alle Pflanzen vegetativ. Die kritische Dunkelzeit für eine 1lstündige 
Hellperiode liegt demnach zwischen 9 und 11 Std, denn im Rhythmus 
11:11 haben Harper und Gimmer (1949) schon Blütenbildung be- 
obachtet. In allen übrigen untersuchten Rhythmen blühten die Pflanzen. 
Die Infloreszenzen waren normal und unverlaubt, und obschon dieser 
Versuch mitten im Winter angesetzt wurde, bildeten sich die Bliiten- 


Tabelle 2. Blütenbildung in Rhythmen mit 11stündigen Hell- und verschieden langen 














Dunkelperioden. 
1 Öffnen der 
Dunkel- | . Versuchs- der In- | ersten Blüte | jen | des Blüten 
rhythmus beginn floreszenzen | am 26. 4. 50 standes 
; Tage nach Versuchsbeginn 
11: 9 9.1.50 — — = alle Pflanzen 
vegetativ 
11:13 9. 1. 50 21,4+0,5 80,8 + 2,7 44,0 normal 
11:17 9. 1. 50 22,4 +04 84,6 + 1,1 : 40,6 normal 
11:21 9.1.50 | 222+0,5 | 84,6+0,9 41,8 normal 
11:25 9. 1. 50 -22,0+0,6 | 858+1,6 40,2 normal 
11:29 9. 1. 50 24,8 + 0,9 86,8 +2 25,6 normal 
11:33 9. 1. 50 24,2 +0,5 87,8 + 1,9 * 20,2 normal 
11:37 9. 1. 50 26,8 + 0,7 89,2+ 1,5 17,8 normal 
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Tabelle 3. Blütenbildung in Rhythmen mit 13stündigen Hell- und verschieden: langen 


























Dunkelperioden. 
Le ong ö ‘ Zahl à 
er 
ae Versuchs- + me = zu "Blüte Blüten und gd 
rhythmus beginn floreszenzen zu standes 
Tage nach Versuchsbeginn 
13:12 20. 9. 49 — | — _ alle Pflanzen 
| vegetativ 
13:15 20.9.49 | 304+1 | 49,6+1,8 80,2 normal 
13:19 20. 9. 49 30,8 + 1,1 47,4 + 0,7 71,8 normal 
13:23 20. 9. 49 .30,2+0,7 | 50,2+3,3 78,8 normal 
13:27 20. 9. 49 31,2 +1 49,2 +0,9 76,0 normal 
13:31! 20. 9..49 32,2+ 1 | 51,4+3,7 64,0 normal 


1 Bei 13:35 konnte in anderem Zusammenhang ebenfalls Blütenbildung 
beobachtet werden. 


‚stände verhältnismäßig rasch. Den frühesten Blühtermin zeigte 11:13 
mit 21,4 Tagen, bei 11:17, 11:21 und 11:25 lagen die Daten (Tabelle 2) 
ungefähr zur gleichen Zeit (rund 22 Tage). Bei Rhythmen mit noch 
längeren Dunkelperioden wurde die Blühtendenz wie in Versuch 1 
schwächer; das ist besonders deutlich an den Blütenzahlen zu erkennen, 
die am 26. 4. gezählt wurden: 11:13 hatte je Pflanze schon 44 geöffnete 
Blüten, 11:37 nur 17,8. Die übrigen Daten bewegten sich zwischen 
diesen beiden Werten. 

Versuch 3. Im 24-Std-Zyklus ist die kritische Tageslänge 12 Std. 
(HauscxiLp 1943), denn bei 13stündiger Licht- und 11stündiger Dunkel- 
periode blieben die Pflanzen vegetativ. Der folgende Versuch sollte nun 
zeigen, ob die Pflanzen durch eine längere Dunkelzeit bei unveränderter 
Länge der Lichtperiode (13 Std) zur Blütenbildung gebracht werden 
können. Dazu wurden am 20. 9.49 im Dunkelzimmer folgende Licht- 
Dunkelwechsel angesetzt: 13:12, 13:15, 13:19, 13:23, 13:27, 13:31. 
Während die Pflanzen bei 13:12 vegetativ blieben, erschienen im 13: 15- 
Rhythmus Infloreszenzen (und zwar nach 30,4 Tagen) und ebenso bei 
allen anderen längeren Dunkelzeiten (Tabelle 3). Demnach wird bei 
größeren Tageslängen auch die kritische Dunkelzeit länger, denn bei 
l1stündiger Lichtperiode lag sie zwischen 9 und 11 Std, bei der 13stün- 
digen zwischen 12 und 15. Alle Blühtermine lagen im Versuch 3 später 
als im Versuch 2; da der Versuch 3 im Frühherbst durchgeführt wurde, 
Versuch 2 aber im Winter, so war die Blühtendenz bei den Pflanzen im 
Versuch 3 aber wohl kaum jahreszeitlich herabgesetzt. Das spätere 
Erscheinen der Infloreszenzen zeigt vielmehr, daß der 13-Stundentag 
hemmend auf die Blütenbildung wirkte, auch wenn die Nachtperioden 
länger sind. Die Infloreszenzen waren bei sämtlichen blühenden Rhyth- 
men aber normal und unverlaubt. Auch die aus dem Sichtbarwerden 
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der Infloreszenzen, dem Sichöffnen der ersten Blüte und der Anzahl der 
Knospen und Blüten erkennbare Blühintensität war mit zunehmender 
Nachtlänge zwar verringert, aber doch nur sehr schwach. 

Versuch 4. Um festzustellen, in welchen Rhythmen mit langen Licht- 
-perioden noch Blütenbildung möglich ist, wurden die aus Tabelle 4 
ersichtlichen Licht-Dunkelkombinationen angesetzt. Nach 8wöchiger 
photoperiodischer Behandlung kamen die Gruppen in den Langtag. 
Bis zu diesem Zeitpunkt hatten nur vereinzelte Pflanzen der Rhythmen 
16:21 und 16:25 Infloreszenzen angelegt. Im Langtag zeigten dann in 
den nächsten Wochen auch noch 16:17 und 16:29 Blütenanlagen. 


Tabelle 4. Blütenbildung in Rhythmen mit 16- oder 19stündigen Hell- und verschieden 

















Sichtbar- 
e: =< 
pel: | verwuche- | Gert: | ersten Bitte | Hinten una | Ausbildung 
beginn floreszenzen Knospen 
ae am 8. 6. 50 mé 
Tage nach Versuchsbeginn 
16:13 7. 2. 50 —- — — alle Pflanzen 
. vegetativ 
16:17 7. 2. 50 66,8 +3,91 | 114,5 + 1,1 26 1 Pflanze 
- y vegetativ, 
verlaubt, 
16:21 7. 2. 50 58,0+6,0! | 110,0+4 — 3 Pflanzen 
vegetativ, 
verlaubt 
16:25 7. 2. 50 45,0+1,01 | 103,5+0,2 51 2 Pflanzen 
(94) (15) vegetativ, 
verlaubt 
16:29 7. 2. 50 62,5+3,41 | 118,5+0,5 19 3 Pflanzen 
vegetativ, 
verlaubt 
16:32 7. 2. 50 _- a -- alle Pflanzen 
| vegetativ 
19:11 7.2.50 = | - -- alle Pflanzen 
vegetativ 
19:15 7.2.50 -— — — alle Pflanzen 
vegetativ 
19:19 7. 2. 50 a — — alle Pflanzen 
vegetativ 
19:23 7. 2. 50 — | — — alle Pflanzen 
| vegetativ 
19:26 7. 2. 50 — | — — alle Pflanzen 
| vegetativ 
19:29 7. 2. 50- _ | — — alle Pflanzen 
| vegetativ 














1 Die Nichtblüher wurden unberücksichtigt gelassen. 


16:13, 16:32 und sämtliche Rhythmen mit 19stündiger Lichtperiode 
blieben vegetativ. Aus den Blühdaten ergibt sich, daß 16:21 und 16:25 
größere Blühfreudigkeit zeigten als 16:17. Das Optimum scheint im 
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16:25stündigen Beleuchtungswechsel zu liegen (die eine der Pflanzen 
zeigte erst nach 94 Tagen ihre Infloreszenzanlagen; sie hatte also ein 
ganz abweichendes Verhalten und ihre Daten sind daher in der Tabelle 
in Klammern eingetragen). Bei 16:29 werden die Bedingungen wieder 
ungünstiger (s. Blühdaten) und bei 16:32 blieben die Pflanzen dann 
vegetativ [bei letzterer Hell-Dunkelkombination haben schon HARDER, 
BopE und v. Wrrscx (1944) keine Blütenbildung beobachten können]. 
Die Infloreszenzen waren bei sämtlichen Pflanzen verlaubt und dem- 
entsprechend die Bliitenzahl gering. Die obere Grenze der Bliitenbildung 
dürfte demnach bei der 16stiindigen Hellperiode erreicht sein. 


c) Ergänzungsversuche (Dauerverdunkelung vor Versuchsbeginn ). 


In den vorstehenden Tabellen war bei den verschiedensten Hell-Dunkelkombi- 
nationen mit Verlängerung der Dunkelperioden zunächst oft kein Nachlassen der 
Blühtendenz feststellbar, obschon die Anzahl der Licht-Dunkelrhythmen bis zum 
Erscheinen der Bliiten natürlich um so kleiner wird, je länger jeder Zyklus dauert. 
Es wäre daher möglich, daß längere Dunkelperioden besonders blühfördernd 
wirken, so daß dadurch die Pflanzen schon mit kleinerer Rhythmenzahl (Anzahl 
der Licht-Dunkelwechsel bis zum Sichtbarwerden der Blütenstandsanlagen) In- 
floreszenzen anlegen. In der Literatur liegen schon vereinzelt Ergebnisse vor, die 
in diese Richtung weisen. So wird nach WESTPHAL (1944) und van SENDEN (1951) 
die Wirkung einer Kurztagbehandlung durch’ vorherige Verdunkelung der Pflanzen 
erhöht, und nach LENZEN (1945) fördert Dauerdunkel nach einer genügend großen 
Induktion die Blütenbildung. Wurden dagegen die Blätter während einer längeren 
photoperiodischen Behandlung in dauernder Dunkelheit gehalten, so wirkten sie 
hemmend, wie HauscHiLD (1943) sowie HARDER und GÜMMER (1945) fanden. Das 
ist aber nicht verwunderlich, denn die verdunkelten Blätter verbrauchen in der 
langen Zeit viele Assimilate, so daß Stoffmangel die Anlage der Infloreszenzen 
ungünstig beeinflußt haben könnte. 


Tabelle 5. Blühdaten nach Vorbehandlung der Pflanzen mit Dauerdunkel- 
und Dauerlichtzeiten; Licht-Dunkelwechsel 9: 15. 





za Sichtbarwerden Öffnen der 
u = o s Versuchs- der Infloreszenzen| ersten Blüte |Zahl der Blüten 
beginn am 12. 7.50 


Tage nach Kurztagsbeginn am 26. 4. 50 











7 18. 4. 50 23,2 + 1,0 33,7 +0,6 9,1 











4 21. 4. 50 224+0,5 | 32,2+0,8 12,6 
Dauer- 19. 4. 50 20,9 + 0,5 32,5 +0,8 11,2 

licht | 
0 26. 4. 50 25,4+0,9 | 35,9+0,7 8,0 


Besondere Versuche waren dahér wiinschenswert, um zu prüfen, ob längere 
Dunkelperioden giinstig auf die Blütenbildung wirken. Dazu wurden zwei Gruppen 
mit je 5 Pflanzen gebildet, von denen die eine 7, die zweite 4 Tage Dauerdunkel vor 
Beginn der Kurztaginduktion erhielt (Tabelle 5). Diese Pflanzen kamen nach einem 
16stiindigen Langtag ins Dauerdunkel. Da Kalanchoé bei derartigen Lichtzeiten 
aber noch blüht (Tabelle 4), ist es unerläBlich, vor Versuchsbeginn den Blühimpuls 
unwirksam zu machen. Dazu boten Störungslicht und Dauerlicht Möglichkeiten. 
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Aus einem Vorversuch ergab sich, daß Stôrungslicht in der 8. Stunde nach Beginn 
von verschieden langen Dunkelperioden die Anlage der Infloreszenzen unterdrückt. 
Deshalb wurde der Blühimpuls der Gruppen, die Dauerdunkel erhielten, durch 
solches Störungslicht (1 Std Licht in der 8. Std. nach Beginn der Dauerverdunke- 

lung) unwirksam gemacht. Außerdem stand eine Gruppe 5 Tage im Dauerlicht. 

Sämtliche Pflanzen erhielten ab 26. 4. Kurztag bis zum Erscheinen makroskopisch 
erkennbarer Infloreszenzen; dann kamen die Pflanzen wieder ‘in den Langtag 
zurück. 

Man erkennt aus Tabelle 5, daß die Dunkelzeit blühfördernd wirkte, und zwar 
die 4tägige wohl etwas mehr als die 7tägige (Sichtbarwerden der Infloreszenzen 
‘nach 22,4 bzw. 23,2 Tagen; bei der Kontrolle waren Infloreszenzen erst nach 
25,4 Tagen festzustellen). Aber auch bei Pflanzen, die vor der rhythmischen Be- 
leuchtung Dauerlicht erhalten hatten, lag der Blühtermin früher. Ob die Ursache 
dafür in der Menge der Kohlenhydrate, oder, da Kalanchoë einen Säurestoffwechsel 
hat, in dem im Dauerlicht sich einstellenden Gleichgewicht zwischen den diurnalen 
An- und Absäuerungen zu suchen ist, bedarf weiterer Untersuchungen. 

‘Uberblickt man noch einmal die vorstehenden Versuche, so sieht man, 
duß das photoperiodische Verhalten von Kalanchoé durch eine große Kegel- 
mäßigkeit gekennzeichnet ist. Die Pflanzen in den verschiedensten Hell- 
Dunkelkombinationen legten fast alle Infloreszenzen an. Erst kurze Dunkel- 
zeiten (11:9, 13:12 und 16:13 blieben vegetativ) und lange Lichtperioden 
(19 Std) vermochten die Blütenbildung dieser Kurztagspflanze zu unter- 
drücken. Eine nähere Besprechung der Ergebnisse soll aber erst am 
Schluß der Arbeit erfolgen. 


2. Atmungsmessungen. 


a) Vorversuche. 


Da die Atmung stark von exo- und endogenen Faktoren abhängig ist, mußte 
zunächst geprüft werden, unter welchen Bedingungen die Atmungsrhythmik am 
besten hervortritt und sich am genauesten untersuchen läßt. Vor Versuchsbeginn 
erhielten die Versuchspflanzen (1—}/, Jahre alt und 20—25 cm hoch) einen Be- 
1 von 12 Std Licht und 12 Std Dunkelheit (Temperatur 19 bis 
22°C). Die Atmung wurde nicht während des periodischen Hell-Dunkelwechsels, 
sondern im Anschluß an eine Hellperiode in der dann eingeführten Dauerverdunke- 
lung gemessen. Zu jeder Messung wurden im allgemeinen 4 Pflanzen verwendet, 
deren Atmungsintensität während 44 oder mehr Stunden gleichzeitig, aber für 
jede Pflanze gesondert, in Abständen von meistens 3 Std bestimmt wurde. 

a) Abhängigkeit der Atmung von der vorhergegangenen Lichtintensität. 
Abb. 1 gibt den Verlauf der Atmung von 4 Pflanzen wieder, für die die 
Lichtintensität während der Hellperiode des 12:12stündigen. Licht- 
Dunkelwechsels 4000—5000 (obere beiden Kurven) bzw. 25000—30000 
Lux (untere Kurven) betrug. Versuchstemperatur 15° C. Die Atmung sank 
nach Beginn der Verdunkelung zunächst ab, stieg dann an, um abermals 
abzufallen. Das sind jedoch Einzelheiten, die im Augenblick noch nicht 
interessieren ; wesentlich ist zunächst nur, daß die Rhythmik der Atmung 
bei beiden Lichtintensitäten die gleiche war. Sie tritt aber nach den 
höheren Luxzahlen viel deutlicher hervor. Für die folgenden Unter- 
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suchungen erhielten die Pflanzen daher in den Lichtperioden 20000 
bis 25000 Lux. 

B) Verlauf der Atmung bei verschiedenen Temperaturen. In einer An- 
zahl von Versuchen wurde die Temperatur während der Atmungs- 
bestimmungen variiert. Auf eine Wiedergabe von mehreren Versuchen 
bei 15°C kann verzichtet werden; die Atmung verlief in ihnen wie 
in Abb. 1, die ebenfalls aus Versuchen bei 15° C stammt: Die Minima 
und Maxima lagen 12—15 bzw. 24—27 Std nach Dunkelbeginn. Die 
CO,-Abgabe in den ersten 12 Std war in den Versuchen meist noch 


Lux 
ee % 





J 6 2 
Stunden 


Abb. 1. Versuch Nr. 41. Verlauf der CO,-Abgabe im Dauerdunkel im Anschluß an 
12:12stündigen Licht-Dunkelwechsel bei verschiedenen Lichtintensitäten (4000—5000 bzw. 
25 000—30000 Lux). Versuchstemperatur 15° C. 


geringer als in denen der Abb. 1. Das änderte sich auch nicht, als die 
Temperatur auf 20°C erhöht wurde. Nach Erreichung des Minimums 
wurde jedoch bei dieser Temperatur der Kurvenanstieg viel steiler, und 
das Maximum lag bereits 21 Std nach Beginn der Messung, also 3 Std 
früher als bei 15°. Dann fiel die Kurve wieder ab, und das folgende 
Minimum war nicht deutlich ausgeprägt, während es bei 15° im all- 
gemeinen 36 Std nach Einsetzen der Dunkelzeit lag. 

Weitgehend änderte sich jedoch das Kurvenbild bei einer Versuchs- 
temperatur von 25°C (Abb. 2). Die CO,-Abgabe war bedeutend höher, 
und die Extrempunkte wurden früher erreicht als bei niedrigerer Tem- 
peratur. Aber auch die Streuungen waren größer. Die Minima lagen 
bei den 4 Pflanzen 9 bzw. 9—12 und die Maxima 18 bzw. 15 und 21 Std 
nach Dunkelbeginn. Dann fiel die Atmung wieder ab, und das nun 
folgende Minimum lag einheitlich 33 Std nach Versuchsanfang. 

In Abb. 3 ist eine Rhythmik kaum noch zu erkennen. Die Versuchs- 
temperatur betrug hier 30°C. Die CO,-Abgabe war im Gegensatz zu 
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der bei tiefen Temperaturen besonders in den ersten Stunden nach MeB- 
beginn sehr groß und fiel dann fast kontinuierlich ab. 

Einen Überblick über die Verhältnisse bei den verschiedenen Tem- 

‘ peraturen gibt Abb. 4. In ihr sind die Mittelwertskurven aus den ein- 

zelnen Versuchen wiedergegeben. Man sieht deutlich, daß mit steigender 





6 3 RB Aa a7 50 3 #9 #2 
Stunden 


Abb. 2. Versuch Nr. 63. Wie Abb. 1, jedoch bei 25°C und 20000—25000 Lux. 
Temperatur die Extrempunkte der Atmungsrhythmik immer friiher 


liegen. Besonders stark nahm ‘mit Erhöhung der Temperatur die CO,- 
Abgabe zu, und zwar in ganz besonders hohem Maße bei Beginn der 


ge 
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Stunden 


Abb. 3. Versuch Nr. 62, Wie Abb. 1, jedoch bei 30°C und 20 000—25000 Lux. 


Messungen, so daß Q,, zeitweise größer als 2 ist. Die Eigenart dieser 

Temperaturabhängigkeit der Atmung weist eindeutig auf die besonderen 

Stoffwechselvorgänge bei den Crassulaceen hin, auf die am Ende der 
Arbeit näher eingegangen werden soll. 

Bei den vorstehenden Versuchen wurde. der 12:12stündige Be- 

. leuchtungswechsel bei 19—22° C durchgeführt. Nun wurde die Tem- 

peratur auch während der Lichtperioden variiert. Die Pflanzen standen 
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dabei in einem durch 3 wassergekühlte 200-Watt-Birnen erleuchteten 
Thermostaten bei 15000 Lux in Spitzenhöhe, die Temperatur wurde 
durch ein 1/,,°-Kontaktthermometer konstant gehalten. Es zeigte sich, 





LE SR 5 1 2 27 3 33 39 42 
en 
Abb. 4. Temperaturabhängigkeit der Atmungsrhythmik im Dauerdunkel im Anschluß an 
12:12stündigen Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux) bei 15, 20, 25 und 30° C 


(Mittelwertskurven). 


daß Temperaturen während der Hellperioden von 25, 30, 35 und 40° C 
auf den Atmungsverlauf in der folgenden Dunkelzeit (gemessen bei 
15°C) keinen Einfluß haben. 





2.38 RB 2 4 0 3 
‚Stunden 


Abb.5. Versuch Nr. 45. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln von Blättern der Spitze 
und der tieferen Zonen (15°C, 20 000—25000 Lux, 12:12). 


Die weiteren Atmungsmessungen fanden daher bei 15°C statt, 
während der Licht-Dunkelwechsel bei 19—22°C vorgenommen wurde. 
y) Atmung von Blättern verschiedener Zonen einer Pflanze. Um nach- 
zuprüfen, ob der gesamte Sproß die gleiche Rhythmik hat, kamen ver- 
schiedene Stengelzonen mit je 3—4 Blattpaaren in den Versuch. Die 
Pflanzen hatten eine Höhe von 20—25 em und besaßen 18—21 Knoten 
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und 14—17 Blattpaare. Von den Versuchen seien hier nur die mit den 
extremsten Regionen wiedergegeben, nämlich mit Blättern aus der 
untersten und der Spitzenregion der Pflanzen. Abb. 5 zeigt die Er- 
gebnisse. 

Zunächst fällt auf, daß die Intensität der Atmung bei den jüngeren 
Blättern sehr viel größer war als bei den älteren, was sich besonders stark 
erst nach Erreichen des Minimums ausprägte. Die Maxima der Kurven 
liegen zwischen 24 und 27 Std nach Dunkelbeginn. Unter den zahlreich 
aufgenommenen Kurven gab es allerdings auch einige, bei denen die 
Atmung der Blätter der Spitze die Extrempunkte früher erreichte; eine 
größere Differenz als 3 Std wurde aber nie beobachtet. Offensichtlich 
schwingt also die Atmung in allen Teilen der Pflanze im gleichen Rhyth- 
mus. Für alle folgenden Untersuchungen wurden meistens die jüngeren 
Blätter genommen. 

Bei Atmungsmessungen von 4—5 Monate alten Pflanzen war die 
CO,-Abgabe stärker als bei älteren. Die Rhythmik trat aber nicht so 
deutlich hervor, und die Lage der Hoch- und Tiefwerte der Kurven 
zeigte mitunter große Streuungen. Blühende Exemplare ergaben gegen- 
über nichtblühenden hinsichtlich der Rhythmik keinen Unterschied. 
Sie atmeten aber etwas schwächer. Das ist nicht verwunderlich, denn 
solche Pflanzen hören zunächst auf, vegetativ weiter zu wachsen. So 
werden die Blätter immer älter, und oben wurde schon festgestellt, daß 
dann die Kohlensäureausscheidung geringer wird. 

6) Umstimmung der Pflanzen auf einen anderen Beleuchtungsrhythmus. 
Vor Beginn der Messung standen die Pflanzen immer längere Zeit in dem 
zu untersuchenden Beleuchtungswechsel. Überträgt man sie in einen 
anderen Beleuchtungsrhythmus, so behalten sie im anschließenden 
Dauerdunkel ihre vom bisherigen Licht-Dunkelwechsel aufgeprägte 
Atmungsrhythmik zwar zunächst noch bei, aber sie klingt doch relativ 
bald ab. Es zeigte sich, daß für die Umstimmung auf den neuen Rhyth- 
mus bei Kalanchoë schon ein 3tägiger Aufenthalt völlig ausreicht. 


b) Hauptversuche. 

a) Atmung nach einer Zykluslänge von 24 Stunden. xx) Lichtzeit 12 Std 
und kürzer. In Abb.6 ist der Atmungsverlauf nach einem 4tägigen 
12: 12stiindigen Licht-Dunkelwechsel wiedergegeben. Die Figur bestätigt, 
was sich vorstehend (Abb. 1, Abb. 4 untere Kurve und Abb. 5) ergeben 
hat, nämlich, daß die Atmung von Kalanchoé auch im Dauerdunkel eine 
dem Beleuchtungsverhältnis entsprechende Rhythmik hat. In den ersten 
12 Std war die CO,-Ausscheidung der Pflanzen äußerst gering und er- 
reichte am Ende dieser Zeit ein Minimum. In anderen Versuchen konnte 
oft stundenlang in diesem Zeitabschnitt überhaupt keine Kohlensäure- 
abgabe festgestellt werden. In den folgenden 12 Std steigen die Kurven 
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steil an und erreichen das Maximum im allgemeinen 24 Std nach Dunkel- 
beginn. In mehreren Versuchen lagen diese Extrempunkte 3 Std später. 
Bildet man jedoch den Mittelwert aus den 48 Einzelkurven, die nach einem 
12:12stündigen Rhythmus aufgenommen wurden, so erhält man Abb. 7. 









AN = BR À 17 23 MEME KH 57 
Stunden 


Abb. 6. Versuch Nr. 60. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 12:12stiindigem Licht- 
Dunkelwechsel (20.000—25000 Lux, 15°C). 


Der 12stiindige Phasenwechsel kommt wenigstens im ersten Teil klar 
zum Ausdruck. Die Ursachen fiir die vorgefundenen Abweichungen 
konnten nicht festgestellt werden. Vielleicht ist die Menge der Kohlen- 
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Abb. 7. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 12: 12stiindigem Licht-Dunkelwechsel 
(20 000—25000 Lux, 15°C). Mittelkurve aus 48 Einzelkurven. 


hydrate dafür ausschlaggebend. Größere Abweichungen als 3 Std waren 
sehr selten. Nach Erreichen des Maximums fiel die Atmung wieder 
langsam ab, um nach 12 Std erneut ein Minimum zu haben, das aber 
viel höher als das erste lag. Der nun folgende Anstieg der Kurven ist 
verhältnismäßig schwach und fehlt in vielen Versuchen, vor allem auch 
im Mittelwert (Abb. 7). Das mag auf einen Mangel an Assimilaten zurück- 
zuführen sein. Wenn es vorhanden war, wurde das 2. Maximum 45 Std 
nach Dunkelbeginn erreicht, 3 Std vor dem theoretisch zu erwartenden 
Zeitpunkt. Dann nahm die Atmung kontinuierlich ab und zeigte keinen 


& 
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Anstieg mehr. Die endogene Rhythmik war bei Kalanchoë also nur von 
kurzer Dauer. 

Bei der in Abb. 6 und 7 gemessenen Atmungsrhythmik handelt es 
sich um Nachschwingungen im Dauerdunkel. Normalerweise würde 
aber nach 12 Std Dunkelheit das Licht wieder einsetzen. SchlieBt 
man aus dem Atmungsverlauf auch auf die Prozesse in der Lichtperiode, 
so würde in ihr also eine erhöhte CO,-Abgabe stattfinden. Die Phasen 
der verminderten und erhöhten Kohlensäureausscheidung wären also 
vollkommen dem Außenrhythmus angepaßt. 

In den folgenden Versuchen wurde die Länge der Lichtperiode herab- 
gesetzt und die Dunkelheit entsprechend verlängert, so daß die Zyklus- 
länge 24 Std blieb. Untersucht wurden die Licht-Dunkelrhythmen 





3 g LA a 0 3 39 WW a 


Abb. 8. Versuch Nr. 67. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 6:18stündigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15° C). 


9:15, 6:18, 3:21 und 1:23. Bevor die Atmungsmessung begann, ‚er- 
hielten die Pflanzen 4—5 Tage den zu untersuchenden Beleuchtungs- 
wechsel, nachdem sie vorher im etwa l6stündigen Langtag standen. 

Beim 9: 15stündigen Hell-Dunkelwechsel war der Kurvenverlauf der 
gleiche wie nach 12:12. Auch bei der Beleuchtungskombination 6:18 
änderte sich daran nichts (Abb. 8). (Die etwas dicker ausgezogenen Kurven 
ohne Punkte sind in dieser wie auch in den folgenden graphischen Dar- 
stellungen die Mittelwerte.) Ein ausgeprägtes Minimum tritt nicht mehr 
hervor, da die CO,-Abgabe in den ersten Stunden fast gleich war. 12 bis 
15 Std nach Beginn der Messung setzte dann wieder die Periode erhöhter 
Kohlensäureausscheidung ein. Sie war nicht so stark wie beim 12: 12stün- 
digen Hell-Dunkelwechsel (Abb. 6), was nicht verwunderlich ist, da die 
Pflanzen täglich nur 6 Std belichtet wurden. Da 6:18 denselben 
Atmungsverlauf zeigte wie die Beleuchtungskombinationen 12:12 und 
9:15 (12 Std nach Beginn der Messung erfolgte ein Umschwung zu 
erhöhter CO,-Abgabe, die nach 12 weiteren Stunden wieder vermindert 
wurde), ist demnach nicht der Licht-, sondern der Dunkelbeginn für die 
Atmungsrhythmik dieser Kurztagszyklen im Dauerdunkel maßgebend. 
Das zeigen auch die Kurven eines 3: 21stündigen Licht-Dunkelwechsels 
(Abb. 9). Hier war ebenfalls die 12: 12stiindige Rhythmik vorhanden, 
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jedoch war im Anfang der Messung die CO,-Abgabe genau so stark wie 
nach 24 Std zur Zeit des Maximums. Da sowohl bei 9:15 und 6:18 
als auch bei 3:21 das Minimum der Atmung 12 Std nach MeBbeginn 


‘Blank 
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Abb. 9. Versuch Nr. 75. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 3: 21stündigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15° C). 
lag, so begann in allen diesen Zyklen die erhöhte CO,-Abgabe immer zu 
| dem Zeitpunkt, zu dem im Licht-Dunkelwechsel noch Dunkelheit 
geherrscht hatte. 





a. 77 | 5 #8 2 27 2 3 39 8 
Stunden 


Abb. 10. Versuch Nr. 74. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 1 :23stündigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25 000 Lux, 15° C). 


Starke Kohlensäureausscheidung gleich zu Beginn der Messung 
zeigten auch die Pflanzen, die im Beleuchtungswechsel 1:23 gestanden 
hatten (Abb. 10). Die Atmungsschwankungen waren hier aber nur noch 
sehr schwach. 

Um noch einmal nachzupriifen, ob in Tageszyklen mit Lichtperioden 
bis zu 12 Std immer zum selben Zeitpunkt in der anschlieBenden 
Dunkelheit ein Atmungsminimum erreicht wird, wurden Pflanzen zu- 
nächst im 12:12stiindigen Beleuchtungswechsel gehalten. Die Messung 
Planta. Bd. 39. 20 
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begann dann aber nicht am Ende der Lichtzeit wie in den obigen 
Versuchen, sondern schon 3 Std nach Beleuchtungsbeginn. Das Ergeb- 
nis ist in Abb. 11 dargestellt. Auch bei diesen Kurven ist nach 12 Std 
Dunkelheit ein Minimum zu erkennen, wenn es auch nicht sehr deutlich 
ausgeprägt ist. Sonst zeigt diese Abbildung eine groBe Ahnlichkeit 
mit den Verhältnissen im Rhythmus 1:23 (Abb. 10). 

BB) Lichtzeit länger als 12 Std. Die Pflanzen wurden vor der Atmungs- 
messung ‘in folgenden Licht-Dunkelwechseln gehalten: 15:9, 18:6, 21:3 
und 23:1. 


‘Shane 





$69 BR a 27 038 9 42 45 
‚Stunden 


Abb. 11. Versuch Nr. 78. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 12:12stündigem 
Licht-Dunkelwechsel. Beginn der Messung 3 Std nach Lichteinschaltung 
(20 000—25000 Lux, 15° C). 


Während in den vorstehenden Versuchen mit kurzen Lichtzeiten 
die Atmungsrhythmik immer die gleiche war, änderte sich bei diesen 
Langtagszyklen die zeitliche Lage der Maxima und Minima. 

Schon bei 15:9 (Abb. 12) macht sich das bemerkbar. Das Minimum 
liegt hier 3 Std früher als in den voraufstehenden Abbildungen, nämlich 
9 Std nach Versuchsanfang. Bei den Kurztagszyklen (Abb. 8—10) folgte 
auf das Minimum 12 Std. später das Maximum. Das war hier nur bei 
einer Kurve der Fall, bei den übrigen lag der Zeitpunkt der größten 
CO,-Abgabe aber — allerdings nicht sehr ausgeprägt — später, nämlich 
21—24 Std nach Dunkelbeginn (15—18 Std hinter dem Minimum). Im 
Licht-Dunkelwechsel würde in der 9.—24. Std wieder die Hellperiode 
liegen. Die Phase der zweiten verminderten CO,-Abgabe beginnt dem- 
nach schon 1—3 Std vor Einsetzen der Dunkelheit. 

Abb. 13 zeigt die Verhältnisse beim 18: 6stündigen Rhythmus. Das 
Minimum dürfte etwa 6 Std nach Versuchsbeginn liegen. Eigenartig 
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ist, daB in den folgenden 6 Std die CO,-Abgabe zunächst nur sehr 
langsam zunahm und erst danach der steile Kurvenanstieg erfolgt. Das 
Maximum wurde im Mittel nach 21 Std erreicht. Vom PER 6 an 
gerechnet sind dann aber 15 Std verflossen. 





= Em 5 6 a a2 50 3 RW 
Stunden 


Abb. 12. Versuch Nr. 72. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 15: : 9stiindigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15°C). 
Die Gesetzmäßigkeiten der Atmung sind in den Langtagszyklen 


demnach andere als in den Kurztagszyklen. Das geht auch aus den 
Licht-Dunkelkombinationen 21:3 und 23:1 hervor. Beim Licht-Dunkel- 
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Abb. 13. Versuch Nr. 80. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 18: 6stündigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25 000 Lux, 15° C). 


wechsel 21:3 (Abb. 14) steigen die Kurven gleich zu Beginn der Messung 
an, und das Maximum wird nach 18—21 Std erreicht; es verstrichen 
also 15—18 Std. bis zu diesem Zeitpunkt, wenn man das Minimum 
3 Std nach Dunkelbeginn annimmt. 
Abb. 15 zeigt die Atmung beim Beleuchtungsrhythmus 23:1. Der 
Verlauf entspricht dem beim 21:3-Licht-Dunkelwechsel. 
20* 
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In Abb. 16 ist ein Versuch wiedergegeben, bei dem die Pflanzen 
7 Tage im Dauerlicht standen, bevor sie zur Messung der Atmung ver- 
dunkelt wurden. Man sollte erwarten, daß nun eine Atmungsrhythmik 


905 
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Abb. 14. Versuch Nr. 77. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 21: 3stiindigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25 000 Lux, 15°C). 


nicht mehr hervortreten würde. Die Kurven zeigen aber, daB bei 
Kalanchoë schon die einfache Einschaltung einer mehrstündigen Dunkel- 
periode so regulierend wirkt, daB der Zeitpunkt des Maximums wie 
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Abb. 15. Versuch Nr. 73. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 23: Istiindigem , 
Licht- Dunkelwechsel (20 000—25 000 Lux, 15°C). ae 


nach 12: 12stiindigem Licht-Dunkelwechsel erreicht wird. Ein Minimum 
ist dagegen nicht zu erkennen. 
Zusamm enfassend ergibt sich aus den Versuchen mit 24stiindiger 
kluslänge folgendes: 
Bei Licht-Dunkelkombinationen, mit einer Zyklusdauer von 
und einer Lichtperiode von 12 Std und weniger ist der Dunkel- 
‘ir die Lage der Extrempunkte der Atmung im Dauerdunkel 
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ausschlaggebend. Das Minimum der CO,-Abgabe liegt stets 12—15 Std 
nach Beginn der Messung und das Maximum 12 Std später. 

2. In diesen Beleuchtungsrhythmen ist wenigstens eine 6stündige 
Belichtung erforderlich, um die CO,-Abgabe gleich nach Dunkelbeginn 
in den ersten 12 Std stark herabzusetzen. 

3. In Langtagsrhythmen wird die Periode der verminderten CO,- 
Abgabe entsprechend der längeren Lichtzeit verkürzt. . Der Zeitpunkt 
der maximalen CO,-Abgabe lag im allgemeinen 15—18 Std nach dem 
Minimum. 
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Abb. 16. Versuch Nr. 71. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach Dauerlicht 
(20 000—25000 Lux, 15°C). 


4. Nach einem längeren Aufenthalt im Dauerlicht bewirkt schon 
einfache Verdunkelung das Ingangsetzen der Atmungsrhythmik. Das 
Maximum der Atmung liegt dann wie beim 12: 12stiindigen Beleuchtungs- 
wechsel 24 Std nach Dunkelbeginn. a 


B) Aimung nach einer Zykluslänge von weniger als 24 Std. Um nach- 
zuprüfen, ob sich bei Kurzzyklen die Atmungsrhythmik dem Licht- 
Dunkelwechsel entsprechend ändert, erhielten die PA2nzen folgende 
Licht-Dunkelverhältnisse: 6:6, 9:9, 3:12 und 6:12. In Abb. 17 sind 
die Ergebnisse einer 6:6stündigen Hell-Dunkelbehandlung dargestellt, 
die sich demnach in den Nachschwingungen nicht widerspiegelt. Vielmehr 
erfolgte ein deutlicher 12:12stündiger Wechsel der Atmungsintensität 
(Umschwung zu verminderter bzw. erhöhter CO,-Abgabe 1). 


1 Ähnlich wie Kalanchoë zeigte auch die Fermenttätigkeit von Phaseolus multi- 
florus (EHRENBERG 1949) bei 6stündigem Licht-Dunkelwechsel eine 12stündige 
Rhythmik. EHRENBERG führte ihre Untersuchungen aber nicht an Pflanzen durch, 
die wie in unseren Atmung gen im Dauerdunkel standen, sondern die den 
Beleuchtungswechsel erhielten. 
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Auch die übrigen Kurzzyklen ergaben einen ähnlichen Atmungs- 
verlauf wie nach einer 6:6stündigen Beleuchtungsperiodizität: Die 
Atmung sank zunächst während 12 Std ab, um dann nach weiteren 
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Abb. 17. Versuch Nr. 79. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 6:6stündigen 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15° C). 
12 Std ein Maximum zu erreichen. Auf die Wiedergabe aller Einzel- 
messungen kann verzichtet werden. Abb. 18 zeigt die Mittelwerte aus 
je 4 Einzelkurven der Beleuchtungswechsel 3:12, 6:12 und 9:9. Man 
erkennt: on ie a à € 
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Abb. 18. Versuch Nr. 81, 82, 83. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 3:12, 6:12 
und 9:9stiindigem Licht-Dunkelwechsel (Mittelwerte aus je 4 Einzelkurven) 
(20 000—25000 Lux, 15°C). 

1. Je kürzer eine Lichtperiode ist, um so gréBer wird die CO,-Abgabe 
nach Dunkelbeginn in den ersten Stunden. 

2. Ist die CO,-Ausscheidung in den ersten 12 Std gering, so wird sie 
in den folgenden um so stärker. 

3. Daher werden mit längeren Lichtperioden auch die Amplituden 
der Atmungskurven größer. 
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4. Eine Vorbehandlung mit Kurzzyklen hat keinen EinfluB auf die 
12stündige Rhythmik der Nachschwingungen. 

y) Atmung nach einer Zykluslänge von mehr als 24 Std. In den fol- 
genden Versuchen wurden die Licht-Dunkelkombinationen 6:24, 9:21, 
9:39 und 16:16 gewählt, um vielleicht dadurch eine Anderung in der 
zeitlichen Lage der Nachschwingungen zu erzielen. 






”“ Er RB a a? D 3 3 MW 
fen 
Abb. 19. Versuch Nr. 86. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 9: 21stündigem 


Licht-Dunkelwechsel (20 000—25 000 Lux, 15° C). 
Aber auch durch eine solche photoperiodische Behandlung wurde 
die Atmungsrhythmik nicht beeinflußt. 


In Abb. 19 (für 9:21) liegen die Minima und Maxima wie in den schon 
besprochenen Kurven (mit vereinzelt 3stündigen Streuungen). Auch 
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Abb. 20. Versuch Nr. 85, 88 und 89. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln bei den Lang- 
zyklen 6:24, 9:33 und 9:39 (Mittelwerte aus je 4 Einzelkurven) (20 000—25000 Lux, 15° C). 


bei 6:24, 9:33 und 9:39 war das Kurvenbild unverändert; die Mittel- 
wertskurven in Abb. 20 haben synchronen Verlauf. Sie zeigen übrigens 
die schon im vorigen Abschnitt gefundenen Beziehungen zwischen 
der CO,-Abgabe der ersten 12 Std nach Dunkelbeginn und der nach- 
folgenden Zeit. 

Anders wurde das Bild hingegen im 16:16stündigen Beleuchtungs- 
wechsel. Hier lagen die Wendepunkte 1 der Kurven früher (Abb. 21). 
Das tritt besonders in der zeitlichen Lage der Maxima hervor, die mit 


1 Abweichend von der mathematischen Bedeutung sind hier als Wendepunkte 
in den Atmungskurven stets die Extremwerte zu verstehen. 
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weichungen. 


Tabelle 6. 
Licht- Minima | Maxima 
a Stunden nach Beginn 
der Dunkelheit 
1:23 12 24 
3:21 12 (15)'| 24(27) 
6:18 12 (15) | 24 (27) 
9:15 12 (15) | 24 (27) 
12:12 12 (15) | 24 (27) 
15: 9 9 21 (24) 
18: 6 6 21 
21: 3 3 (6) 18 (21) 
23: 1 ? (3) 18 (21) 
Dauerlicht ? (3) 24 
13:12 12 24 
6: 6 (9) 12 24 
6:12 12 24 
6:24 12 24 
9: 9 12 24 
9:21 : 12 24.(27) 
9:33 12 24 
9:39 12 24 
16:16 9 (12) | 21 
1 Die in Klammern gesetzten 


Zahlen bedeuten die gefundenen Ab- 


einer Ausnahme 3 Std früher erreicht wurden. Bei 2 Kurven liegen 
dann auch die Minima entsprechend früher, so daß wie üblich zwischen 
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Abb. 21. Versuch Nr. 90. Verlauf der CO,-Abgabe im Dunkeln nach 16:16stiindigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15°C). 


diesen beiden Extremwerten 12 Std verstrichen. Die Verhältnisse 
erinnern an die 24stiindigen Langtagszyklen, bei denen auch der Zeit- 


punkt geringster und grüBter CO,- 
Abgabe vorverlegt waren. Nimmt 
man an, daB die Periode der ver- 
minderten Kohlensäureausscheidung 
ebenfalls 12 Std dauert, so beginnt 
diese Phase bereits in der Lichtzeit. 

Allen Langzyklen gemeinsam ist, 
daB im Licht-Dunkelwechsel das 
Minimum stets in die Dunkelzeit 
fallt. 

Zusammenfassend läßt sich zu 
den Zyklen von mehr als 24 Std 
Länge sagen, daß die Nachschwin- 
gungen der Atmung im Dauerdunkel 
wie bei den Kurzzyklen auch durch 
Langzyklen nicht beeinflußt werden, 
sofern die Lichtperiode 12 Std nicht 
überschreitet. Stets laufen aber 
rhythmische Prozesse ab, die durch 
verminderte und erhöhte CO,-Ab- 
gabe gekennzeichnet sind, und deren 
endogener Charakter daraus hervor- 
geht, daß sie zur Abwicklung eine 
ganz bestimmte Zeit benötigen. 

6) Zusammenfassung zu den Haupt- 
versuchen. Überblickt man sämt- 


liche Versuche, so sieht man, daß die im Dauerdunkel in Erscheinung 
tretende Rhythmik der Atmung von Kalanchoö durch große Regel- 
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mäBigkeit gekennzeichnet ist. In Tabelle 6 sind die Maxima und 
Minima der Kurven bei den verschiedenen Beleuchtungsverhältnissen 
eingetragen. Größere Abweichungen treten nur bei Zyklen mit langen 
Lichtperioden auf (Abb. 21). 


c) Ergänzungsversuche. 

a) Messung der O,-Aufnahme. In den folgenden Versuchen wurden 
einige Messungen der Sauerstoffaufnahme durchgeführt, um fest- 
zustellen, ob auch sie eine der Kohlensäureabgabe entsprechende 
Rhythmik hat. In Abb. 22 sind die Mittelwertskurven aus je 3 Einzel- 
messungen der CO,-Abgabe und O,-Aufnahme bei der Atmung ein- 






D 


















0 





I 5 # 2 a D 3 3 #2 


Abb. 22. Versuch Nr. 95. O,-Aufnahme und CO,-Abgabe im Dunkeln nach 12 :12stündigem 
Licht-Dunkelwechsel (20 000—25000 Lux, 15° C). 


getragen. Da letztere manometrisch vorgenommen wurde, sind sämt- 
liche Werte in Kubikzentimetern ausgedrückt. Vor Durchführung der 
Versuche, die bei 15°C stattfand, standen die Pflanzen im 12: ‘12stiin- 
digen Beleuchtungswechsel. Wie man sieht, zeigte die Sauerstoff- 
aufnahme keine Rhythmik; sie fiel im Laufe der 42stiindigen Beobach- 
tung langsam ab. 

Da die CO,-Abgabe zunächst immer sehr schwach war und dann 
zunahm, folgt daraus, daB der Atmungsquotient in diesem Zeitraum 
nicht 1 sein kann. Zur Nachprüfung wurden die Rezipienten ohne Ab- 
sorptionsflüssigkeit beschickt. Ist der Atmungsquotient 1, d.h. wird 
genau so viel O, aufgenommen, wie CO, abgegeben, so kénnen in den 
Atmungskammern keine Druckdifferenzen auftreten und das Mano- 
meter kann keinen Aasschlag zeigen. Das war bei Kalanchoé besonders 
in den ersten Stunden nach Dunkelbeginn aber nie der Fall. Die Mano- 
meterausschläge geben dann die Druckdifferenz des Gaswechsels CO,—O, 
an. Diese Werte (auf Kubikzentimeter berechnet) sind fiir einige Ver- 
suche in Abb. 23 eingetragen. Durch den 0-Punkt der Ordinate geht 
eine Linie, die andeuten soll, daB die auf ihr liegenden Werte einem 
Atmungsquotienten von 1 entsprechen, denn die Differenz CO,—O, ist 
dann Null. Man erkennt, daß die RQ-Werte besonders in den ersten 
12 Std nach Dunkelbeginn kleiner als 1 sein müssen, um dann, wenn 
die erhöhte CO,-Abgabe einsetzt, allmählich den Wert 1 zu erreichen. 
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In einigen Fällen wurde der Atmungsquotient sogar größer als 1. Wir 
kommen auf den Atmungsquotienten unten noch zurück. 

B) Atmungsverlauf von Blütenblättern. Außer der Guttation ist eine 
endogene Rhythmik bei Kalanchoé auch an den Blütenblattbewegungen 
von mehreren Mitarbeitern des hiesigen Instituts beobachtet worden 
+70 
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Abb. 23. Versuch Nr. 93. CO,—O, im Dunkeln nach 12:12stündigem Beleuchtungswechsel 
(20 000—25000 Lux, 15°C). 


(HARDER 1949). Es war deshalb naheliegend, einmal zu prüfen, ob die 
Blütenatmung den gleichen Verlauf wie die der Laubblätter zeigt. In 
Abb. 24 sind die Ergebnisse der Messungen mehrerer Versuche ein- 
getragen. Sämtliche Atmungswerte in Milligramm CO, wurden nicht 
wie bisher auf 20 cm? Blattfläche berechnet, sondern auf 1 g Frisch- 
32 
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Abb. 24. Versuch Nr. 96. Verlauf der CO,-Abgabe von Blüten- (obere Kurven) und Laub- 
blättern (untere beiden Kurven) im Dunkeln nach 12:12stündigem Licht-Dunkelwechsel 
(20 000—25000 Lux, 15°C). 


gewicht. Die Temperatur betrug 15°C, der Beleuchtungsrhythmus 
war 12:12. Wie aus dem Kurvenverlauf hervorgeht, ist die CO,-Abgabe 
der Blütenblätter (obere Kurven der Abb. 24) erheblich stärker als die 
der zugehörigen Laubblätter (untere Kurven). Der Ablauf der physio- 
logischen Prozesse scheint jedoch im wesentlichen der gleiche zu sein, 
wenn auch die Wendepunkte 3 Std früher erreicht werden. Da bei 15° 
die ebenfalls einen 12:12-Rhythmus zeigenden Blütenblattbewegungen 
schon stark verzögert sind, bedarf es weiterer Untersuchungen, um fest- 
zustellen, inwieweit hier eine Übereinstimmung bei verschiedenen Tem- 
peraturen besteht. 
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III. Besprechung der Ergebnisse. 
1. Die Gesetzmäßigkeiten der Blütenbildung. 


Um einen Überblick über die Blütenbildung von Kalanchoé Bloß- 
jeldiana bei den in dieser Arbeit untersuchten Beleuchtungsverhält- 
nissen wie auch bei allen anderen, über die in der Literatur bisher 
berichtet worden ist (HARDER, GÜMMER und Gai 1945, Harper und 
GÜMMER 1949), zu erhalten, sind in Abb. 25 sämtliche bisher bekannt 
gewordenen Ergebnisse eingetragen. Auf der Abszisse sind die Dunkel-, 
auf der Ordinate die Hellstunden abgetragen. Bei Blütenbildung sind 


Hellzeit 





Dunkelzeit 


Abb. 25. Blütenbildung von Kalanchoé Bloßfeldiana bei verschiedenen Kombinationen 

von Hell- und Dunkelzeiten. Schwarze Felder = Blütenbildung bei eigenen Versuchen; 

schraffierte = Blütenbildung nach Angaben aus der Literatur; Felder mit Kreuz = keine 

Blütenbildung bei eigenen Versuchen; Felder mit Schrägstrich = keine Blütenbildung 
nach Angaben aus der Literatur: 


die Felder der Zyklen dunkel gezeichnet (völlig schwarz bei eigenen Ver- 
suchen, schraffiert bei Angaben aus der Literatur). Blieben die Pflanzen 
vegetativ, so ist das durch ein Kreuz (eigene Versuche) bzw. einen 
Schrägstrich (Angaben aus der Literatur) zum Ausdruck gebracht. 

Aus Abb. 25 läßt sich ablesen: 

1. In den normalen Tageszyklen, d. h. Zyklen mit einer Gesamtdauer 
von 24 Std tritt oberhalb der zwölfstündigen kritischen Tageslänge keine 
Blütenbildung mehr ein, weil die Dunkelzeiten zu kurz sind. 

Letzteres ergibt sich daraus, daß bei 13- bzw. 16stündiger Be- 
leuchtungsdauer die Pflanzen Infloreszenzen anlegten, wenn die Dunkel- 
perioden länger sind (15 und mehr Stunden). 

2. In Zyklen mit Lichtzeiten von 12 Std und weniger blühen die 
Pflanzen nur dann, wenn die Dunkelzeiten länger als 10—12 Std sind. 

So blühte 6:12, aber 6:10 blühte nicht, 11:11 blühte, und 11:9 
blühte nicht usw. Dabei war in Zyklen mit gleichen Lichtzeiten 
und verschieden langen Dunkelperioden der Übergang von Licht- 
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simtlichen untersuch- 


ten Zyklen mit Licht- 


zeiten bis zu 12 Std 


das sei noch einmal 
hervorgehoben, Bliiten- 
bildung ein, wenn die 


> 


trat 


Dunkelperiode nicht zu 


kurz war (s. Abb. 25). 
Aus alledem geht aber 


der 


Wichtigkeit 
Dunkelstunden hervor, 


die 


die einen bestimmten 


iiber- 
schreiten miissen, um 
die zur Bliitenbildung 
führenden Prozesse zu 


#37 Schwellenwert 
ermôglichen. 
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Abb. 26a—h. Schemata der endogenen Rhythmik fiir 


Licht-Dunkelkombinationen mit 11stündigen Hellperi- 


3. In Zyklen mit Hell- 
perioden von mehr als 


12 Std werden mit zunehmender Dauer der Beleuchtung die Blüh- 


Bei den ausgezogenen Linien beginnt in den 
bedingungen immer schlechter. 


24stündigen Tageszyklen die photophile Phase 6 Std 
vor, bei den gestrichelten Linien mit Lichtbeginn. 


oden. 
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So erscheinen in Licht-Dunkelwechseln mit 11stündigen Hellperioden 
die Infloreszenzen nach 21,4—26,8 Tagen (Tabelle 2), bei Kombinationen 
von 13 Std Licht und verschieden langen Dunkelzeiten wurden die 
Infloreszenzen erst nach 30,4—32,2 Tagen sichtbar (Tabelle 3), und bei 
Zyklen mit 16stündigen Hellperioden waren sie sogar erst nach 45 bis 
66,8 Tagen erkennbar (Tabelle 4). In den Zyklen mit 19stündigen Licht- 
zeiten blieben sämtliche Pflanzen vegetativ. 

Das photoperiodische Verhalten von Kalanchoé zeigt demnach das 
für Kurztagspflanzen gewohnte Bild. Die untere kritische Tageslänge 
ist aber kleiner als 1 sec, da nach HARDER und GÜMMER (1948) auch bei 
dieser Lichtzeit noch Infloreszenzen angelegt wurden. Der Begriff 
„obere kritische Tageslänge‘ hat dagegen nur noch dann Sinn, wenn 
man ihn auf den 24-Std-Zyklus bezieht, denn längere Dunkelzeiten, 
die oberhalb der kritischen Tageslänge des 24-Std-Tages liegen (z. B. 
16 Std Licht bei 16 bis 29 Dunkelstunden), können auch noch zur 
Blütenbildung führen. 





2. Blütenbildung in den verschiedenen 
Beleuchtungsrhythmen und Bünnınss Theorie. 


Zur Erklärung der mannigfaltigen photoperiodischen Erscheinungen 
hat BÜNNING eine umfassende Theorie entwickelt. 


Nach ihr besitzen die höheren Pflanzen bekanntlich eine innere endogene 
Rhythmik, die an verschiedenen physiologischen Prozessen in Erscheinung tritt; 
sie besteht aus 2 Phasen, der photophilen und der skotophilen. Belichtung wirkt 
in der photophilen Phase auf die Blütenbildung fördernd, in der skotophilen 
hemmend. Die endogene Rhythmik wird besonders durch den täglichen Licht- 
Dunkelwechsel einreguliert. 

Die Theorie hat manche Wandlung durchgemacht. In den ursprünglichen 
Phasenkonstruktionen (1944 I) ließ Bünnıne die photophile Phase bei Kurztags- 
pflanzen in 24-Std-Zyklen etwa 6 Std vor Lichtbeginn anfangen. Er stützte sich 
dabei auf zahlreiche Blattbewegungskurven, vor allem von PrErFEr (1915) und 
KLEINHOONTE (1932), zum Teil auch von ihm selber. Die Periode der Blatthebung 
soll die photophile Phase, die der Blattsenkung die skotophile widerspiegeln. 

Später hat Bünnıne dann aber den Phasenwechsel auf ganz andere Zeitpunkte 
verlegt. 1944 II hieß es: ,,Bei Kurztagspflanzen erfolgt die Steuerung so, daß die 
photophile Phase (erkennbar an der durch Aziditätsverminderung bedingten Blatt- 
hebung, sowie an hoher synthetischer und assimilatorischer Leistungsfähigkeit) bald 
nach -Beleuchtungsbeginn einsetzt.“ In dem seiner Arbeit beigefügten Schema 
(Abb. 10) tritt dagegen die photophile Phase 2 Std vor Beleuchtungsbeginn ein. 
1946 läßt BüNNING dann die photophile Phase wieder wie im Text von 1944 II 
nach Beginn des Lichtreizes anfangen. In Fig. 3 dieser Arbeit setzt aber auch die 
Blatthebung mit dem Beleuchtungsbeginn ein, was aber mindestens nicht äll- 
gemein zutrifft, denn bei den meisten bis dahin auf ihre Blattbewegung unter- 
suchten Kurztagspflanzen beginnt die Blatthebung schon viel früher noch in der 
Dunkelperiode. Das Bünninasche Schema von 1946 entbehrt also der überzeugen- 
den experimentellen Unterlage. Auf diese Punkte ist auch schon öft«r hingewiesen 
worden (HARDER und GÜMMER 1949, FLüser 1949). 

In seiner neuesten Arbeit (1951) sucht Biinnrne diese Widersprüche zu be- 
seitigen, indem er den Beginn der photophilen Phase wieder kurz vor Lichtbeginn 











300 JosEr ScHMITZ: 


einsetzt und betont, es sei „‚eine Angelegenheit weiterer Beobachtung, festzustellen, 
ob die allein durch die Art der photoperiodischen Empfindlichkeit charakterisierten 
Phasen immer am Verlauf der Blattbewegungen erkennbar sind‘. 

Die endogene Rhythmik kann sich nach Bünnıne (1944 I) bis zu 
einer Zyklenlänge von 36 Std dem Außenrhythmus anpassen. Die dabei 
auftretenden Gesetzmäßigkeiten hat BÜNNING (1944 I) ausführlich dar- 
gelegt, und es erübrigt sich, hier noch einmal näher auf sie einzugehen. 
Unter Anwendung der Binninaschen Gesichtspunkte ist die Abb. 26 
entstanden. Sie enthält die Konstruktionsschemata der endogenen 
Rhythmik für die in dieser Arbeit mit einer 1lstündigen Hellperiode 
durchgeführten Zyklen. 

Dabei ist sowohl die von BÜNNIN& zunächst vertretene Ansicht berücksichtigt, 
wonach die photophile Phase 6 Std vor Lichtbeginn einsetzt, wie die spätere, 
bei der sie ungefähr mit Beleuchtungsbeginn zusammenfällt. Nimmt man den 
Beginn der photophilen Phase 6 Std vor der Lichteinschaltung an, so resultieren 
nach BünninGs Konstruktionsangaben die ausgezogenen Linien der Abb. 26, im 
anderen Falle die gestrichelten. Zwischen diesen beiden Werten pendeln’ die 
Biwnineschen Annahmen. Die absteigenden Kurvenäste bedeuten in Abb. 26 
die photophile, die aufsteigenden die skotophile Phase. Ist die Zyklenlänge größer 
als 36 Std, dann soll nach Bünnıne die 12:12stündige Tagesrhythmik wieder in 
Erscheinung treten (Teilfiguren f, g und h der Abb. 26). Die Dunkelstunden sind 
in der Abbildung schraffiert. In den beiden Teilfiguren a und b für den 11:9- 
und 11: 13stündigen Beleuchtungswechsel fallen bei den ausgezogenen Linien 
6 Std Licht in die photophile, 5 Std in die skotophile Phase. Das Blühergebnis 
miiBte also bei beiden Zyklen gleich sein. Dennoch blieben die Pflanzen bei der 
9stündigen Dunkelperiode vegetativ, während sie bei der 13stündigen schon nach 
21,4 Tagen (was sehr rasch ist) Infloreszenzen angelegt hatten. Die beiden Rhyth- 
men unterscheiden sich darin, daß die photophile Phase bei 11:9 4 Std kürzer ist; 
da diese Zeit bei 11:13 aber in der Dunkelheit liegt und so photoperiodisch nicht «- 
oder nur sehr schwach wirksam sein kann, bleibt das Ergebnis nach den Bünnıng- 
schen Vorstellungen unverständlich. Läßt man die photophile Phase in den Tages- 
zyklen mit Lichtbeginn anfangen (gestrichelte Linien), dann fallen bei 11:9 im 
Gegensatz zu 11:13 4Std Licht in das Ende der skotophilen Kurvenabschnitte. 
Das muß natürlich hemmend auf die Blütenbildung wirken, so daß das Vegetativ- 
bleiben im 11:9-Rhythmus sich also bei dieser Konstruktion mit den Bünnıs@schen 
Ansichten vertreten läßt. Aus den folgenden Licht-Dunkelkombinationen geht 
aber hervor, deB in anderen Fällen auch die gestrichelten Kurven die Blüh- 
verhältnisse bei Kalanchoé nicht verständlich machen können. Ein Blick auf die 
Kurven a—e zeigt nämlich, daß mit zunehmender Zykluslänge immer mehr Licht- 
stunden in die skotophile Phase fallen (bei e erhält sogar nur die skotophile Phase 
Licht, die photophile überhaupt nicht), und trotzdem blühten die Pflanzen in 
diesen Zyklen, was nach Bünnıngs Theorie unmöglich ist; von 11:17 über 11:21 
bis 11:25 war nicht einmal eine Abnahme der Blühtendenz bemerkbar (Sichtbar- 
werden der Infloreszenzen nach 22,4, 22,2 und 22,0 Tagen), und sämtliche Blüten- 
stände waren unverlaubt. In den längeren Zyklen (f—h) setzt sich nach BüNNING 
die 12:12stündige Tagesrhythmik wieder durch, da der endogene Phasenwechsel 
den Beleuchtungsverhältnissen nicht mehr folgen kann. Dadurch erhalten einige 
photophile Phasen Licht. Eine wenn auch abgeschwächte Blütenbildung wäre also 
möglich. Das traf auch zu. Die erhaltenen Blühdaten (bei 11:29 war der Blüh- 
termin 24,8, bei 11:33 24,2 und bei 11:37 26,8) dürften aber mit den aus den 
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Schemata (Abb. 26f,g,h) zu folgernden Ergebnissen quantitativ wohl kaum 
übereinstimmen. 

Solche Kurvenkonstruktionen habe ich auch für die übrigen in dieser 
Arbeit geprüften Zyklen durchgeführt. Es erübrigt sich, sie hier wieder- 
zugeben, da auch bei ihnen die Blühergebnisse sich nicht mit den Licht- 
wirkungen auf die photo- und skotophile Phase erklären lassen. Zudem 
geht schon aus Abb. 26 hervor, daß immer bei Hell. Dunkelkombinationen 
mit gleichen Lichtperioden und verschieden langen Dunkelzeiten zwi- 
schen dem 24- und 48-Std-Zyklus ein Bereich auftritt, in dem die 
Pflanzen nach BUNNING verzögert blühen oder vegetativ bleiben müßten. 
In allen in dieser Hinsicht untersuchten Rhythmen trat aber Blüten- 
bildung ein (s. Abb. 25). 

Die Blühergebnisse bei Kalanchoë Bloßfeldiana lassen sich also mit 
der Bünninaschen Theorie nicht erklären. Nun ist ja allerdings Bün- 
NING bei Aufstellung seiner Theorie von anderen Objekten als Kalanchoé 
ausgegangen. Es bleibt daher immer noch die Möglichkeit, offen, daß 
die endogene Rhythmik dieser Pflanze aus unbekannten Gründen 
anderen Gesetzmäßigkeiten unterworfen ist. Da Blattbewegungen bei 
Kalanchoë bisher nicht .festgestellt werden konnten, sind Tests für 
rhythmische Prozesse bei diesem Objekt lange Zeit unbekannt geblieben, 
bis es HEIMANN (1950) gelang, periodische Schwingungen der Guttation 
festzustellen. Auch die Blütenblätter zeigen endogene rhythmische 
Bewegungen. Nach HARDER (1949) läßt sich aber aus keinem der be- 
obachteten rhythmischen Prozesse eine solche Lage der photophilen 
und skotophilen Phase ableiten, daß damit eine Erklärung aller bisher 
bei Kalanchoë Bloßfeldiana beobachteten Blühdaten möglich wäre. Des- 
halb wurde im 2. Teil dieser Arbeit die Atmung von Kalanchoé näher 
untersucht, die nach Bünnıne (1937) ja eine wesentliche Rolle in der 
Kette der endonom ablaufenden chemischen Prozesse in der Pflanze 
spielt. Die Beobachtung ihres Ablaufs im Dauerdunkel muß Einblicke 
in den endogenen Phasenwechsel auch bei Kalanchoé gewähren und 
könnte vielleicht ihr photoperiodisches Verhalten verständlich machen. 


3. Die Gesetzmäßigkeiten derendogenen Atmungsrhythmik 
und Bünnınes Theorie. 


1. Kalanchoë Bloßfeldiana besitzt eine an der CO,-Abgabe im Dauer- 
dunkel erkenntliche endogene Rhythmik. Sie ist nicht sehr ausgeprägt 
und außerdem stark von Außenfaktoren abhängig. 

Die beobachteten 12:12stündigen Schwingungen ließen sich im Dauerdunkel 
aber kaum länger als 24 Std verfolgen; ihre Extrempunkte hatten auch nicht in 
allen Fällen die gleiche Lage; sondern waren mitunter um einige Stunden ver- 
schoben. Es ist kaum anzunehmen, daß diese 12:12stündige Rhythmik sich bei 
langen Zyklen durchsetzt, wie BÜNNING es in seiner Theorie annimmt. 
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2. In 24stündigen Zyklen mit Lichtperioden von 12 und weniger 
Stunden ist der Dunkelbeginn für den Einsatz der Rhythmik der Nach- 


schwingungen maßgebend. 

Diese Erkenntnis steht aber in scharfem Gegensatz zu den Bünninaschen 
Konstruktionsschemata. Bei ihnen liegt überall der Lichtbeginn als Ausgangspunkt 
der Phasenverschiebung zugrunde. Dabei stützt sich Bünnıne auf zahlreiche in 
der Literatur auffindbare und aus eigenen Untersuchungen gewonnene Blatt- 
bewegungskurven, zu denen noch neuerdings FLüGEL (1949) weitere hinzufügen 
konnte, die ebenfalls zeigen, daß bei Phaseolus multiflorus der Beleuchtungsbeginn 
für die Blattbewegung ausschlaggebend ist. Die endogene Rhythmik bei Kalanchoö 
folgt demnach ganz anderen Gesetzmäßigkeiten. 

3. In 24-Std-Zyklen mit längeren Hellperioden als 12 Std spielt 
auch die Dauer der Lichtzeit für den Verlauf der Atmungskurven eine 


Rolle. 

Der Zeitraum der verminderten CO,-Abgabe nach Beginn der Dunkelheit 
wurde nämlich mit längeren Lichtperioden immer kürzer (s. Abb. 12—15). Das 
wäre verständlich, wenn auch in einer länger als 12 Std dauernden Belichtung 
ein endogener Wechsel in der Atmungsintensität (Umschwung zu ‚verminderter 
CO,-Abscheidung) stattfinden würde. Dann beginnt ja die Periode der verminderten 
CO,-Abgabe schon vor Einsetzen der Dunkelzeit, so daß der anschließende Zeit- 
punkt der erhöhten Kohlensäureabgabe in den Atmungskurven entsprechend 
früher einsetzen würde. Durch die Untersuchungen der Guttation (HEIMANN 1950) 
ist das Vorhandensein eines derartigen Phasenwechsels tatsächlich nachgewiesen 
worden. In den Atmungskurven lagen die Verhältnisse bei den Zyklen mit langen 
Lichtperioden aber schwieriger. Die Maxima ließen eine derartige Beziehung zum 
Lichtbeginn nicht erkennen; sie lagen in den meisten Fällen später (s. Abb. 13—15), 
und die Zeitspanne vom Minimum bis zum Maximum der Kurven war größer als 
12 Std (meist 15—18 Std). Mit Bünnines Theorie stehen die Ergebnisse nur 
insofern in Einklang, als sie zeigen, daß auch im Licht endogene Prozesse ablaufen 
müssen, die.bei den betreffenden Zyklen eine Vorverlegung der Minima im Dauer- 
dunkel nach sich ziehen. Für die zeitliche Lage der Maxima müssen aber andere 
Gesetzmäßigkeiten gelten, als BÜNNING angibt. 

4. Sowohl bei Kurzzyklen als auch bei Langzyklen mit Lichtperioden 
von weniger als 12 Std erfolgt der Atmungsverlauf im Dauerdunkel 
unabhängig von der photoperiodischen Behandlung. 

Da die Atmungskurven bei den verschiedenen Hell-Dunkelverhältnissen stets 
ungefähr das gleiche Bild ergaben, ist demnach die Fähigkeit, sich einem Außen- 
rhythmus in den Nachschwingungen anzupassen, sehr gering. Auch die Guttations- 
untersuchungen von HEIMANN (1950) an Kalanchoé Bloßfeldiana lassen das er- 
kennen. Seine Ergebnisse stimmen bis zu einem gewissen Grade gut'mit den 
gefundenen Gesetzmäßigkeiten der Atmungsrhythmik überein. Denn auch die 
zeitlichen Maximal- und Minimallagen der Tropfenbildung waren bei den vorgenom- 
menen Veränderungen der Hell-Dunkelrhythmen durch große Stetigkeit gekenn- 
zeichnet. Im 12:12stündigen Beleuchtungswechsel zeigten die Pflanzen aber die . 
niedrigste und höchste Guttationsintensität nicht am Ende der jeweiligen Hell- 
bzw. Dunkelperiode, sondern die Extrempunkte der Kurven lagen stets in deren 
Mitte. Die Guttation zeigt‘also gegenüber der Atmung eine 6stündige Phasen- 
versghiebung. HEIMANN konnte ferner zejgen, daß bei kurzen Licht- und Dunkel- 
zeiten die Guttationsintensität lediglich von den Beleuchtungsverhältnissen ab- 
hängig war, d.h. im Licht sank sie ab, in der Dunkelheit stieg sie wieder an. Der 
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Ablauf der endogenen Prozesse würde demnach hauptsächlich durch die AuBen- 
faktoren (Licht, Dunkelheit) bestimmt. Nur so ist es auch verständlich, warum 
nach mehrtägigen Dauerlichtzeiten, in denen die Guttationsrhythmik ganz erlosch, 
schon eine Dunkelperiode geniigte, um den Rhythmus in der gewohnten Weise 
hervorzurufen und nach langen Dunkelzeiten jede neue Beleuchtung die alte 
Atmungsrhythmik wieder in Gang setzte (Abb. 20). Die Wirkung einer endogenen 
Rhythmik trat bei Hermanns Untersuchungen erst in Zyklen mit langen Licht- 
bzw. Dunkelperioden hervor, die zu bestimmten Zeiten einen Phasenwechsel 
hervorriefen. Offenbar findet etwas Ähnliches auch bei der Atmung statt und führt 
nach im allgemeinen 12 Std Dunkelheit zu erhöhter CO,-Abgabe. Diese Reaktions: 
weise macht aber auch verständlich, warum die Biinnrnaschen Konstruktions- 
schemata nicht zutreffen können, denn gegenüber der Wirkung von Licht und 
Dunkelheit auf den Ablauf der Prozesse tritt die Bedeutung der endogenen Rhyth- 
mik bei Kalanchoé offenbar ganz zurück. 


In Langzyklen (Abb. 21) mit länger als 12 Std dauernden Lichtperioden werden 
Minima und Maxima früher erreicht. Hier scheint ebenfalls wie bei den 24stündigen 
Tageszyklen mit langen Lichtzeiten ein endogener Wechsel in der Atmungs- 
intensität (Umschwung zu verminderter CO,-Ausscheidung) schon während der 
Hellperiode stattgefunden zu haben. In diesen Zyklen spielt darum auch der 
Lichtbeginn für den Verlauf der endogenen Rhythmik eine Rolle. 


Überblickt man noch einmal die obigen Ausführungen, so wird deut- 
lich, daß der im 2. Abschnitt unternommene Versuch, die Blühdaten 
von Kalanchoé nach den bisherigen Bünnıseschen Annahmen zu er- 
klären, fehlschlagen mußte. Sämtliche Voraussetzungen über den Ver- 
lauf der endogenen Rhythmik bei den verschiedensten Beleuchtungs- 
verhältnissen haben sich als nicht zutreffend erwiesen. Will man nun 
die Blühdaten bei Kalanchoë unter Beachtung der aus den Atmungs- 
kurven erschlossenen Gesetzmäßigkeiten für die geprüften Zyklen ver- 
ständlich machen und nur noch den Bünnıssschen Grundgedanken bei- 
behalten, nämlich, daß es 2 Phasen einer endogenen Rhythmik gibt, in 
denen das Licht auf die zur Blütenbildung führenden Prozesse ver- 
schieden wirkt, dann muß man zunächst einmal versuchen, die photo- 
und skotophilen Phasen festzulegen. Nach BÜNNING (1946) soll sich 
die photophile Phase der endogenen Rhythmik unter anderem durch 
geringe Atmung auszeichnen, dagegen soll letztere in der skotophilen 
Phase erhöht sein. Verwendet man nun als Maß der Atmung die ab- 
gegebene CO,-Menge, dann ergibt sich ein völlig untragbares Bild. So 
würde z. B. im 12: 12stündigen Tageszyklus (Abb. 6 und 7) die photo- 
phile Phase in der Nacht und die skotophile am Tage liegen. Die Pflanzen 
müßten vegetativ bleiben, was im Experiment aber nicht eintrat (Hav- 
SCHILD 1943). Nun besitzt Kalanchoë den typischen Gasstoffwechsel 
der Crassulaceen, und aus den Arbeiten von Pursewıcz (1892), WoLr 
(1931, 1938, 1949), RuHLAND (1934) und Tuomas (1949) geht hervor, 
daß Pflanzen mit solchen und ähnlichen Atmungskurven, wie sie bei 
Kalanchoé gefunden wurden, diurnale Säureschwankungen haben. WOLF 
(1931) und Tuomas und BEEVERS (1949) konnten ferner zeigen, daß der 
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Zeitraum der verminderten CO,-Abgabe in der Dunkelperiode fast stets 
mit Säureanhäufung verbunden war, während bei Absäuerung im all- 
gemeinen erhöhte CO,-Abgabe stattfand. Da nach Bünnme (1946) 
photo- und skotophile Phasen sich durch verminderte bzw. erhöhte 
Azidität auszeichnen können, scheint es berechtigt zu sein, bei Kalanchoö 
als photophile Phase den Zeitraum erhöhter CO,-Abgabe (Absäuerungs- 
phase) und als skötophile Phase die Periode der verminderten Kohlen- 
säureausscheidung (Ansäuerungsphase) zu bezeichnen. Die so definierten 
Phasen würden aber bei Kalanchoé mit dem in BÜNNINGs neuester 
Arbeit (1951) gegebenen Schema der endogenen Rhythmik nicht über- 
einstimmen. Bei diesem Schema, das BÜNNING durch solche Versuche 
aus der Literatur stützt, aus denen die photoperiodische Empfindlichkeit 
der Pflanzen hervorgehen soll, liegt nämlich wieder der Lichtbeginn als 
Ausgangspunkt der Konstruktion zugrunde. Die Atmungskurven haben 
aber gezeigt, daß mindestens für alle Tageszyklen mit Lichtperioden 
von 12 Std und weniger der Dunkelbeginn für den Verlauf der endogenen 
Rhythmik bestimmend ist. Hält man nun das Schema aufrecht, dann 
können die gefundenen Atmungsschwankungen kein Test der endogenen 
Rhythmik sein. Läßt man umgekehrt das Schema fallen und gibt der 
endogenen Rhythmik die aus den Atmungskurven erschlossenen Gesetz- 
mäßigkeiten und definiert als skoto- und photophile Phase den Zeitraum 
verminderter bzw. erhöhter CO,-Abgabe, so ließe sich das photoperiodi- 
sche Verhalten von Kalanchoé verständlich machen. So würden bei- 
spielsweise alle Pflanzen in Rhythnen mit Lichtperioden bis zu 12 Std 
blühen, bei denen die Dunkelperioden mindestens 9—12 Std betragen, 
denn die verminderte CO,-Abgabe (skotophile Phase) dauerte in den 
Atmungskurven etwa 9—12 Std (Abb. 6—10 und 17—20). Das Licht 
fällt dann nur in die blühfördernde photophile Phase. Tatsächlich 
kamen im Experiment die Pflanzen solcher Hell-Dunkelkombinationen 
auch alle zum Blühen (s. Abb. 25). Um auch die Blühdaten bei Rhyth- 
men mit langen Lichtperioden verständlich zu machen, müßte man den 
zeitlichen Verlauf der endogenen Rhythmik während der Hellperiode 
kennen. In den Atmungskurven dieser Hell-Dunkelwechsel (Abb. 12—15 
und 21) war die photophile Phase (Zeitraum verminderter CO,-Abgabe) 
kürzer als bei Rhythmen mit bis zu 12stündigen Hellperioden. Es ist 
daher anzunehmen, daß die skotophile Phase der Langtagsrhythmen 
schon während der Lichtzeit anfängt und so die Blütenbildung hemmt. 
Nun kann man aus den Atmungskurven im Dauerdunkel gesicherte Aus- 
sagen über den Verlauf der endogenen Rhythmen nur für die Dunkelzeit 
der betreffenden Zyklen machen; denn ob in der Lichtperiode die 
Atmung so verläuft (man kann sie ja leider nicht experimentell nach- 
weisen) wie die Nachschwingungen im Dauerdunkel ergeben, bleibt für 
Kalanchoé jedenfalls fraglich. Man müßte demnach zunächst einmal 
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durch quantitative Säuremessungen feststellen, ob und inwieweit eine 
An- und Absäuerung für verschiedene Hell-Dunkelwechsel auch im 
Licht beobachtet werden kann und ob man aus den Atmungskurven 
im Dauerdunkel auch Aussagen über den zeitlichen Verlauf der Rhyth- 
mik in der Hellperiode machen kann. Erst dann künnte man versuchen, 
mit Hilfe der erhaltenen Ergebnisse die Blühdaten sämtlicher Zyklen 
zu erklären. 
4. Der Säurestoffwechsel. 

Es wurde schon gesagt, daB die Crassulaceen (zu denen auch Kalan- 
choë gehört) eine tägliche Periodizität im Säuregehalt der Blätter zeigen, 
und zwar soll, wie aus zahlreichen Arbeiten (WARBURG 1888, WoLr 1931, 
1938, 1949, BENNET-CLARK 1932, 1933a, Bonner 1948, Tuomas und 
BEEVERS 1949 u.a.) hervorgeht, im Dunkeln der Säuregehalt zu-, im 
Lichte dagegen wieder abnehmen. Dabei soll die Ansäuerung in der 
Nacht von verminderter, die Absäuerung von erhöhter CO,-Abgabe 
begleitet sein; da während der Ansäuerung von keinem Autor und auch 
in den vorstehenden Versuchen nie ‘eine Einschränkung. der O,-Auf- 
nahme festgestellt wurde, blieben die Atmungsquotienten stets kleiner 
als 1 (Abb. 23). Dagegen hatten die verschiedenen Hell-Dunkelkombi- 
nationen auf die Kohlensäureausscheidung im Dauerdunkel und damit 
offenbar auch auf den Säuregehalt dieser Pflanze eine sehr unterschied- 
liche Wirkung. 

So war bei allen Atmungskurven der Rhythmen mit 6—12stündigen 
Hellperioden die CO,-Ausscheidung im Dauerdunkel zunächst sehr 
gering (Abb. 6, 8 und 17—20). Wurde die Lichtzeit aber verringert, 
dann stieg die Kohlensäureabgabe zu Beginn der Atmungsmessung stark 
an (Abb. 9 und 10). Das mag durch den Säurestoffwechsel bedingt sein, 
denn vermutlich können erst lange Belichtungszeiten (6—12 Std) die 
in der Dunkelheit gebildeten Säuren so weit abbauen, daß Kalanchoë 
erst dann.wieder in einer erneuten Dunkelperiode mit erhöhter Säure- 
bildung beginnen kann. Diese erhöhte Säurebildung müßte von stark 
verminderter CO,-Ausscheidung begleitet sein, und die entsprechenden 
Atmungskurven bestätigen die Vermutung (Abb. 6, 8, 17—20). 1—3stün- 
dige Lichtzeiten reichen offenbar dann nicht mehr aus, die in der Dunkel- 
heit gebildeten Säuren vollkommen abzubauen. In solchen Hell- 
Dunkelkombinationen (3:21 und 1:23 in Abb. 9 und 10) war dann auch 
die Kohlensäureabgabe zu Beginn der Dunkelperiode sehr erheblich, und 
dementsprechend müßte die Ansäuerung schwächer sein. 

In Langtagsrhythmen (Lichtzeit länger als 12 Std) wurde der Zeit- 
raum verminderter CO,-Abgabe (Ansäuerung) entsprechend der Länge 
der Lichtperiode immer kürzer (Abb. 12—15), bis schließlich bei 21:3 
und 23:1 (Abb. 14 und 15) gleich nach Dunkelbeginn die Atmungs- 
kurven ansteigen und demnach die Absäuerung einsetzen müßte. Da 
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aber eine Absäuerung erst nach einer Ansäuerung erfolgen kann, ist 
anzunehmen, daß Pflanzen, die in Rhythmen mit langen Lichtzeiten 
standen, schon während der Hellperiode mit der Ansäuerung begannen. 
Diese Lichtansäuerung ist auch in der Tat schon oft beobachtet worden 
(WARBURG 1888, Wozr 1938, THomas 1949 u.a.), und THomas und 
BEEvVERS (1949) glauben, dafür eine zu geringe Lichtintensität oder eine 
erhöhte CO,-Konzentration der Luft verantwortlich machen zu können. 
Aber gerade diese Faktoren waren während der obigen Versuche immer 
konstant gehalten worden. Ohne Zugrundelegung einer endogenen 
Rhythmik wird man die diurnalen Säureschwankungen der Crassulaceen 
wohl kaum erklären können. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

Kalanchoe Bloßfeldiana wurde in folgenden Licht-Dunkelrhythmen 
gehalten: 

a) mit 4stündigen Hellperioden und 20, 28, 36 und 44 Std Dunkel- 
heit; 

b) mit 8stündigen Hellperioden und 16, 20, 24, 28, 32, 36 und 40 Std 
Dunkelheit; 

c) mit 1lstiindigen Hellperioden und 9, 13, 17, 21, 25, 29, 33 und 
37 Std Dunkelheit; 

d) mit 13stiindigen Hellperioden und 12, 15, 19, 23, 27, 31 und 
35 Std Dunkelheit; 

e) mit 16stündigen Hellperioden und 13, 17, 21, 25; 29 und 32 Std 
Dunkelheit; 

f) mit 19stündigen Hellperioden und 11, 15, 19, 23, 26 und 29 Std 
Dunkelheit. 

Dabei hat sich ergeben: 

1. In sämtlichen Rhythmen trat Blütenbildung ein außer bei 11:9, 
13:12, 16:13, 16:32 und den Zyklen mit 19stündigen Hellperioden. 

2. Pflanzen, die vor Beginn der Kurztaginduktion längere Zeit im 
Dauerdunkel oder Dauerlicht standen, blühten früher. 

Um die Gesetzmäßigkeiten der endogenen Rhythmik durch Messung 
der CO,-Abgabe im Dauerdunkel festzustellen, wurde Kalanchoé vor 
Versuchsbeginn folgenden Licht-Dunkelwechseln ausgesetzt: 

a) im 24stündigen Zyklus: 1:23, 3:21, 6:18; 9:15, 12:12, 15:8, 
18:6, 21:3, 23:1 und Dauerlicht; 

b) in Kurzzyklen: 6:6, 9:9, 3:12 und 6:12; 

c) in Langrhythmen: 6:24, 9:21, 9:39, 16:16. 

Dabei wurde gefunden: —*™*S “i 

3. Kalanchoé Bloßfeldiana besitzt eine an der CO,-Abgabe im Dauer- 
dunkel erkenntliche endogene Rhythmik. Sie ist nicht sehr ausgepragt 
und stark von AuBenfaktoren abhängig. 
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4. Im 24-Std-Zyklus mit Lichtperioden von I2 Std und weniger war 
der Dunkelbeginn für die Rhythmik der Nachschwingungen maBgebend. 
12 Std nach Dunkelbeginn lag stets ein Minimum, 12 Std später ein 
Maximum. 

5. Je kürzer in den 24stiindigen Tageszyklen die Lichtperioden 
wurden, um so stärker erfolgte die CO,-Abgabe nach Dunkelbeginn. 

6. Im 24-Std-Zyklus mit längeren Hellperioden als 12 Std spielte 
auch die Dauer der Lichtzeit für den Verlauf der Atmungskurven eine 
Rolle. Die Minima und Maxima lagen für die betreffenden Rhythmen 
zu verschiedenen Zeitpunkten und meistens früher. 

7. Sowohl bei Kurz- als auch bei Langzyklen mit Lichtperioden von 
weniger als 12 Std erfolgte der Atmungsverlauf im Dauerdunkel unab- 
hängig von der photoperiodischen Behandlung. Mit Verlängerung der 
Lichtperioden wurden die Extrempunkte meistens 9 bzw. 21 Std nach 
Dunkelbeginn erreicht. 

8. Die O,-Aufnahme im Dauerdunkel zeigte keine Rhythmik. Der 
Atmungsquotient blieb in den ersten Stunden nach Dunkelbeginn stets 
kleiner als 1, um später den Wert 1 zu erreichen. 

9. Die CO,-Abgabe der Blütenblätter war stärker als die der Laub- 
blätter. Der Umschwung zu erhöhter bzw. verminderter CO,-Abgabe 
erfolgte bei den Blütenblättern 3 Std”früher. 

10. Es wird Stellung zu BÜNNINGs Theorie genommen. 


Herrn Professor Dr. HARDER danke ich aufrichtig für die stete Förderung 
der Arbeit. 
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DAS LICHT ALS URSACHE PERIODISCHER GUTTATIONS- 
SCHWANKUNGEN ETIOLIERTER HAFERKEIMLINGE. 


Von 
Horst ENGEL und INGEBORG FRIEDERICHSEN. 
Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Januar 1951.) 


Einleitung. 

In einer früheren Mitteilung war vermutet worden (ENGEL und 
HEIMANN 1949), daß als Ursache der Guttationsschwankungen des 
Hafers vielleicht Wachstumsreaktionen in Frage kommen, die von außen, 
etwa vom Licht, induziert werden. Will man dieser Frage nachgehen, 
ist es notwendig, den Verlauf der Guttation im Dunkeln unter möglichst 
konstanten Bedingungen festzustellen. Eine solche Untersuchung stößt 
auf bedeutende experimentelle Schwierigkeiten, da es nicht möglich ist, 
die in Frage stehenden geringen Wassermengen im Dunkeln von der 
Pflanze einwandfrei zu entfernen. 

Zunächst versuchten wir daher eine Lichtart zu finden, die auf 
den Guttationsverlauf ohne Einfluß ist, und fingen mit dem bei Licht- 
wachstumsmessungen häufig benutzten roten Licht an. Später wurden 
auch andere Lichtarten hinzugenommen. HEIMANN (1950) gibt an, daß 
dunkelgrünes Licht die Guttation von Kalanchoé Bloßfeldiana nicht 
beeinflußt. Alle von uns geprüften Lichtarten erwiesen sich jedoch als 
wirksam, auch das grüne Licht. Sie alle führten zu einer auffallenden 
Guttationsschwankung, die wir als Lichtguttationsreaktion bezeichnen 
wollen und über welche im folgenden berichtet sei. 





Methodik. 
Haferkörner (Dippes Siegeshafer) wurden 3 Std lang in Wasser gequollen. 
Sie wurden dann zu je 5 in Blumentöpfen von 9cm Durch ausgesät, die 


. mit feuchtem Elbsand gefüllt waren. Jeder Topf stand in einer flachen Glasschale 
unter einem etwa 2 Liter fassenden Glasstutzen, dessen Wandung innen teilweise 
mit einer dicken Lage nassen Filtrierpapiers ausgekleidet war. Um jede Möglich- 
keit der Verdunstung zu verhindern, wurde der Boden der Schale mit Wasser 
bedeckt, so daß der Rand des Glasstutzens eintauchte und so ein wirksamer Ab- 
schluß der feuchten Kammer von der Außenwelt erzielt war. Als Versuchsraum 
diente ein verdunkelter Keller des Instituts, in welchem sich die Temperatur je 
nach der Jahreszeit zwar etwas änderte, aber für die Versuchszeit konstant 
blieb. Ihre Kontrolle erfolgte laufend durch einen Thermographen. Über jeden 
Glasstutzen kam noch ein Dunkelsturz aus schwarzer Pappe. 

Die Pflanzen blieben von der Einsaat der Körner bis zum Versuchsbeginn unter 
diesen Bedingungen, ohne daß hieran etwas geändert wurde. Das Alter der etio- 
lierten Keimlinge betrug zu Versuchsbeginn meistens 1—2 Tage, vom Zeitpunkt 
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des Auflaufens gerechnet, oder 4—5 Tage seit der Aussaat. Ihre Koleoptilen 
waren zu der Zeit 1—1,5 cm lang und noch nicht vom Primärblatt durchbrochen. 
Während des Versuches verlängerten sich Mesokotyl und Koleoptile beträchtlich, 
ohne daß das Primärblatt zum Vorschein kam. -Eine Stunde vor der ersten 
Messung wurden -die Pflanzen mit FlieBpapier sorgfältig getrocknet. Dazu war 
es notwendig, Dunkelsturz und Glasstutzen für einige Augenblicke zu entfernen 
und Licht einzuschalten. Das war natürlich eine unerwünschte Unterbrechung 
der Konstanz der Versuchsbedingungen, war aber nicht zu vermeiden. Nach 
dieser Arbeit, zu der etwa 15—20 sec erforderlich waren, wurden die ursprüng- 
lichen Bedingungen wieder hergestellt. Nach 1 Std wiederholte sich dieses. Jetzt 
wurden unter den aufgelaufenen Keimlingen zwei möglichst gleichartige aus- 
gesucht, mit Nummern versehen und das von jeder dieser beiden ausgeschiedene 
Guttationswasser mittels justierter Glaskapillaren aufgesogen. Nach einer weiteren 
Stunde erfolgte die zweite Messung usw., bis der Versuch beendet war. 

Bei jeder Messung trat somit eine kurze, 30—40 sec dauernde, plötzliche Schwan- 
kung in den Versuchsbedingungen ein, während welcher die Pflanzen dem Licht 
und der nicht dampfgesättigten Kellerluft ausgesetzt waren. Außerdem ließ es 
sich nicht vermeiden, daß die Pflanzen bei der Abnahme der Wassertröpfchen mit 
den Kapillaren berührt wurden. 

In jeden Versuch, soweit nicht anders angegeben, kamen durchschnittlich 10 
bis 12 Pflanzen, und zwar 2 je Topf. Da es nicht möglich war, alle Pflanzen gleich- 
zeitig zu messen, mußte für jeden Topf der Zeitpunkt der Messung festgelegt 
und mit Hilfe eines Weckers genau innegehalten werden. Der Zeitabstand zwischen 
2 derartigen Messungen wurde auf 2 min begrenzt, obwohl nur 30—40 sec benötigt 
wurden. 

Ganz besonderer Wert wurde auf die Eichung und Reinigung der Meßkapillaren 
gelegt, denn von ihnen hing der Erfolg der Versuche ab. Jede Pflanze eines Ver- 
suchs erhielt ihre eigene Meßkapillare. Diese bestand aus einem 10—15 cm langen 
Stück Thermometer-Kapillarrohr, das an einem Ende bleistiftartig zugespitzt war. 
Mit diesem zugespitzten Ende würde der Guttationstropfen aufgesogen. Waren 
die Kapillaren sauber und trocken, schnellte der Tropfen ohne Schwierigkeiten 
ruckartig in das Lumen. Nach jeder Messung wurden 4—6mal hintereinander 
94%iger Alkohol und anschließend so lange Luft durch die Kapillaren gesogen, 
bis sie vollständig trocken waren. Nur so blieben sie längere Zeit gebrauchsfähig. 
Nach Beendigung eines jeden Versuchs wurden sie in Chromschwefelsäure auf- 
bewahrt. 

Die Eichung der Kapillaren wurde auf optischem Wege vorgenommen, indem 
der Dur:':messer des Lumens an den beiden Enden mit Hilfe eines Horizontal- 
mikroskops je 4mal ermittelt und aus den 8 Werten der mittlere Durchmesser 
errechnet wurde. Der Unterschied in der Kapillarenweite an den beiden Enden 
war meistens so. gering, daß er vernachlässigt werden konnte. 

Die zu den Versuchen benutzten Farbfilter von Schott waren folgende: OG 3 
3 mm, rot; RG 1 2,5 mm, rot; VG 9 2,1 mm, grün; BG 7 2mm, blaugrün und 
BG 12 (4) 2mm, blauviolett. Außerdem wurde noch mit folgenden Lichtquellen 
gearbeitet: Philips-Lampe H. P. W. 125 Watt; Type 57 20 2 E/70 als Quelle für 
UV; 15 Watt Photo-Rotlichtlampe und als Quellen für weißes Licht gewöhnliche 
Glühbirnen von 15, 25, 60 und 150 Watt sowie diffuses Tageslicht. 


Experimenteller Teil. 
Versuch 1. Guttationsverlauf im roten Licht (Photolampe). 
Wir erwarteten zunächst, daß rotes Licht ohne jeden Einfluß sei 
und daher ein günstiges Meßlicht abgeben würde. Viele Arbeiten über 
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Licht als Ursache periodischer Guttationsschwankungen. 


Lichtwachstumsreaktionen wurden im roten Licht angestellt, da man 
annahm, daß es den Wachstumsverlauf der Haferkoleoptile nicht 
beeinflusse. 

Die Körner wurden am 9. 3, 50 um 15 Uhr eingequollen. Der Versuch begann 
am 14.3. vormittags um 9 Uhr. Die Keimlinge waren somit bei Vérsuchsbeginn 
4 Tage 18 Std alt, vom Zeitpunkt des Einquellens der Körner gerechnet. Als 
rote Lichtquelle diente eine gewöhnliche 15-Watt-Photolampe. Der Abstand der 
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Abb. 1. Guttationsverlauf im roten Licht (Photolampe). M Durchschnittskurve. 


Pflanzen von digser betrug bei den Messungen etwa 30 cm. Das Licht fiel seitlich 
auf die Pflanzen. Die Temperatur bewegte sich zwischen 15 und 16°C. 

Wie die Abb. 1 zeigt, guttieren sämtliche Keimlinge anfangs mit 
stark zunehmender Intensität. Nach: 4—5 Std wird ein Maximum 
erreicht, und anschließend fallen die Kurven wieder ab. Dieser Abfall 
wird allmählich geringer, bis um etwa 22 Uhr ein Stand erreicht ist, 
unter den die Guttationsintensität nicht mehr abzusinken scheint. 

Dieser Kurvenverlauf ist allen Pflanzen gemeinsam, die‘ Höhe der 
Guttation allerdings sehp verschieden. Von Pflanze 4, die nur wenig 
guttiert und nur während einiger Stunden im Bereich des Maximums, 
bis zu solchen; die dauernd lebhaft Wasser ausscheiden, wie etwa die 
Pflanzen 3, 5 oder 6, sind alle Übergänge zu erkennen. Diese betonte 
Individualität ist ein charakteristisches Merkmal der Guttation des 
Hafers, die das Arbeiten mit dieser Pflanze sehr erschwert. 
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Wie kommt nun dieser Verlauf der Guttation zustande? Ist die 
beobachtete Guttationswelle eine Folge der plôtzlichen Schwankung in 
den Versuchsbedingungen zu Beginn des Versuchs, oder wird der Impuls 
bereits vor Versuchsbeginn induziert ? Das übereinstimmende Verhalten 
der Pflanzen läBt auf eine gemeinsame äuBere Ursache schlieBen. Da 
der Zeitpunkt der Aktivierung der Enzyme im Korn fiir alle Individuen 
der gleiche ist (gemeinsame Quellung), wäre es denkbar, daß bereits im 
Embryo ein Pulsieren des Wasserstromes beginnt. Die Kurven wären 
dann so zu verstehen, daß sich zu Versuchsbeginn gerade ein solcher 
Impuls wiederholt. Der nächste Versuch galt der Prüfung dieser Frage. 

Versuch 2. Der Einfluß des Quellungszeitpunktes auf den Guttations- 
verlauf im roten Licht (Photolampe). 

Eine Gruppe A von Haferkörnern wurde am 22. 3. 50 um 8.30 Uhr eingequollen, 
eine zweite Gruppe B 12 Std später um 20.30 Uhr. Bei Beginn der Messungen am 
26. 3. abends um 21 Uhr war die Gruppe A 4 Tage 121/, Std alt, die Gruppe B 
4 Tage !/, Std. Als Lichtquelle diente eine 15-Watt-Photolampe, die etwa 30 cm 
von den Pflanzen entfernt aufgehängt war. Die Temperatur betrug 16° C. 

Das Ergebnis ist aufschlußreich. Wie die Abb. 2 zeigt, tritt wiederum 
bei allen Pflanzen nach etwa 4 Std das Maximum auf, und zwar sowohl 
in Gruppe A als auch in B. Daraus folgt, daß der Zeitpunkt des Ein- 
quellens ohne Einfluß ist. Die Ursache fiir.den Guttationsimpuls muß 
in den plötzlich auftretenden Veränderungen der Bedingungen zu Ver- 
suchsbeginn gesucht werden. Außerdem ist auch die Tageszeit als mög- 
liche Ursache ausgeschlossen; denn Versuch 1 beginnt um 9 Uhr, Ver- 
such 2 um 21 Uhr. Die Guttationswelle stellt sich aber unabhängig 
hiervon stets etwa 4 Std nach der ersten Belichtung ein. Auf die absolute 
Höhe der Guttationsintensität hat dagegen das Alter der Keimlinge 
bedeutenden Einfluß. Die 12 Std älteren und größeren Pflanzen der 
Gruppe A guttieren, von einer Ausnahme abgesehen, erheblich stärker 
als die jüngeren und kleineren der Gruppe B. Der Unterschied in der 
Länge der Keimlinge beträgt bis zu 1 cm. 

Wir sehen weiter, daß auf das Maximum bei fast allen Pflanzen 
ein Minimum folgt. Hinter der ersten starken Guttationswelle scheint 
eine zweite schwächere zu liegen. 

Da diese Wellen ganz offensichtlich durch die Manipulationen bei 
Versuchsbeginn erzeugt werden, mußte es unsere Aufgabe sein, in dieser 
Richtung weiter zu suchen. Wie bereits erwähnt, standen die Pflanzen 
bis zum Versuchsbeginn im dampfgesättigten Raum und in völliger 
Dunkelheit. Dann wurden sie plötzlich vorübergehend belichtet und in 
weniger feuchte Luft gebracht. Außerdem wurden sie beim Abtrocknen 
berührt. Es-galt jetzt also den Einfluß dieser 3 Faktoren, nämlich Licht, 
Berührung und Feuchtigkeit, zu untersuchen. 

Versuch 3. Luftfeuchtigkeitsschwankungen und Guttationsverlauf 
im roten Licht (Schott-Filter EOG 3). 
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Es wurden 2 Gruppen zu je 10 Pflanzen gebildet. Der Versuch begann für 
beide am 1. 10.50 morgens um 9 Uhr. Die Pflanzen waren zu diesem Zeitpunkt 
5 Tage und 20 Std alt. Die Gruppe A wurde wie üblich untersucht, d. h. um 9 Uhr 
wurden Verdunkelung und feuchte Kammer entfernt und die Keimlinge ab- 
getrocknet, um 10 Uhr erfolgte die erste Messung, um 11 Uhr die zweite usw. Bei 





der Gruppe B wurden Dunkelsturz und 


ng ne feuchte Kammer ebenfalls erstmalig um 
A 9 Uhr abgehoben, jedoch im Dunkeln. 
Die Pflanzen wurden nicht abgetupft 

re und nicht beriihrt. Nachdem etwa 30 sec 





N verstrichen waren — das war die für 
as Abtrocknen der Keimlinge eines 
Topfes der Gruppe A erforderliche Zeit — 
kamen sie in die feuchte Kammer 
zurück. Um 10, 11 und 12 Uhr wurde 
ebenso verfahren. Erst um 13 Uhr, also 
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Abb. 2. Quellungszeit und Guttationsverlauf im roten Licht (Photolampe). Gruppe A: 
Quellung um 8.30 Uhr; Gruppe B: 20.30 Uhr. MA Durchschnitt der A-Kurven; 
MB Durchschnitt der B-Kurven. 


setzung der relativen Feuchtigkeit einen Einfluß auf den Guttationsverlauf, so 
mußte erwartet werden, daß die B-Pflanzen mit Beginn der Messungen den 
gleichen Guttationsrhythmus zu diesem Zeitpunkt besitzen wie die A-Pflanzen. 
Besteht kein solcher Einfluß, so sind Licht oder Berührung die gesuchten 
Faktoren. Es muß dann eine Phasenverschiebung der Guttationswellen beider 
Gruppen auftreten, und zwar um 4Std. Als Lichtquelle diente eine 15-Watt- 
Lampe, die sich in einem Gehäuse mit einem Fenster aus rotem Filterglas (Schott 
EOG 3; 3 mm) befand. Die Temperatur betrug 17°C, der Abstand der Lampe 
etwa 30 cm. 
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Abhebender Kammern ab 9 Uhr, Licht und Messung ab 13 Uhr. 


Filter EOG 3).-Gruppe A: Abheb 


Alle 10 Pflanzen der Gruppe A 
stimmen im Verlauf der. Guttation 
überein (Abb. 3): zunächst mehr oder 
weniger starker Anstieg und nach etwa 
5 Std wieder Abstieg. Aber auch die 
Pflanzen der Gruppe B beginnen so- 
gleich mit stark zunehmender Gut- 
tationsintensität, die ihren Höhepunkt 


‘nach etwa 5 Std erreicht zu haben 


scheint. Leider konnten die Messungen 
nicht über 18 Uhr ausgedehnt werden, 
so daß der absteigende Kurvenast fehlt. 
Die Phasenverschiebung beträgt, wie 
angenommen wurde, 4 Std. Daraus 
folgt, daß die kurze Schwankung der 
relativen Luftfeuchtigkeit bei unserer 
Versuchsanordnung keine Rolle spielt. 
Nur Licht oder Berührung bleiben als 
Ursachen für den Guttationsimpuls be- 
stehen. 

‚Noch überzeugender ist der nächste 
Versuch, bei welchem die Kurven in 
jedem Fall auch ‘den absteigenden Ast 
erkennen lassen. 

Versuch 4. Luftfeuchtigkeitsschwan- 
kungen und Guttationsverlauf im roten 
Licht (Photolampe). 

Am 14.4.50 um 6 Uhr morgens bei 
Versuchsbeginn betrug das Alter der Keim- 
linge 4 Tage und 21 Std. Diesmal wurden 
3 Gruppen gebildet. Gruppe A erhielt von 
Anfang an Licht, Gruppe B 3 Std später 
und Gruppe C abermals 3 Std später. Sonst 
war die Behandlung der Pflanzen die gleiche 
wie im vorigen Versuch. Als ‚Lichtquelle 
diente eine rote 15-Watt-Photolampe. Die 
Temperatur betrug 15—16° C. 

Abb.4 zeigt klar, daß in der Tat 
die Guttationsstöße der 3 Gruppen 
um je etwa 3 Std verschoben sind. 
Die Lage der Maximä ist jeweils ab- 
hängig vom Zeitpunkt des Versuchs- 


kungen und Guttationsverlauf im roten Liclit (Schott- 
der K n, Licht und Messung ab 9 Uhr. Gruppe B: 
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beginns, und unter den Faktoren, die bei Ingangsetzen des Versuchs: 
zwangsläufig variieren und daher den Anstoß zu dem Rhythmus geben 
könnten, kommt die Schwankung des Sättigungsdefizits der Luft nicht 
in Frage. Daß auch die mechanische Berührung ausscheidet, ergab 
sich aus einer zunächst zufälligen Beobachtung, die sodann der Anlaß 
zu folgendem Versuch wurde. 

Versuch 5. Mechanische Berührung der Pflanzen und Guttations- 
verlauf im grünen (Schott-Filter VG 9) und weißen Licht (60 Watt). 
Es wurden 2 Gruppen von Pflanzen FC = 

bildet. Bei der ersten zur Be- 
pe cath griines Lai boumaet, a 7 vu / } AN 4 
Hermann (1950) für Kalanchoë Bloß- 30 ; PARC 
feldina angibt, daß dunkelgrünes Licht } \ 2 
keinen Einfluß auf den Verlauf der / X 
€ 








Guttation hat. Als grüne Lichtquelle é JA 
diente uns eine 15-Watt-Lampe, die in AN pe 
einem Gehäuse hinter dem Schott-Filter 2 7 \ 





VG 9, 2,1 mm als Fenster angebracht 
war. Es handelte sich um ein ziemlich 
helles Grün. Der Abstand der Pflanzen 
von der Lichtquelle betrug etwa 50 cm. 
. a . 700 
Bei der nächsten Gruppe benutzten wir 7 ARE a om dd | 


‘ 


als Lichtquelle für „Weiß“ eine gewöhn- Uhr 





























liche 60-Watt-Lampe. Hier betrug der 
Abstand der Pflanzen nur etwa 40 cm. 
Die Temperatur bewegte sich zwischen 
19,0—19,5°C. Die Pflanzen beider 
Gruppen waren zu Versuchsbeginn am 
6. 8. 50 um 8 Uhr 4 Tage alt. Bei beiden 


Abb. 4. Luftfeuchtigkeitsschwankungen und 
Guttationsverlauf im roten Licht (Photo- 
lampe). Gruppe A: Abheben der Kammern, 
Licht und Messung ab 6 Uhr. Gruppe B: 
Abheben der K n ab 6 Uhr, Licht und 
Messung ab 9 Uhr. Gruppe C: Abheben der 
Kammern ab 6 Uhr, Licht und Messung 





Gruppen wurden um 13 Uhr, also 5 Std ER as 


später, je 3 weitere Keimlinge in den 

Versuch einbezogen, die seit Versuchsbeginn den gleichen Versuchsbedingungen 
ausgesetzt waren wie die-übrigen, nur waren sie unberührt geblieben. Falls kein 
Berührungsreiz vorlag, durfte es zu keiner Phasenverschiebung kommen. 

Wie die Abb. 5 erkennen läßt, ist das auch in der Tat nicht der Fall. 

Den Kurven der 3 ,,Nachziigler“ fehlt sowohl im grünen (Abb. 5, A,) 
als auch im weißen Licht (Abb. 5, B,) die primäre Guttationswelle. Ihr 
Verlauf ist der gleiche wie der der übrigen Kurven zur gleichen Zeit. 
Besonders schön kommt das zum Ausdruck bei den mit weißem Licht 
behandelten 3 „‚Nachzüglern‘“, deren Durchschnittskurve (MB,) mit 
jener der zugehörigen 5 Pflanzen (M B,) praktisch zusammenfällt. Beide 
besitzen die gleiche Phase. Damit ist der Beweis erbracht, daß als 
Ursache für die Guttationsschwankung von den 3 erwähnten Möglich- 
keiten nur noch das Licht übrig bleibt. 
_ Das Versuchsergebnis ist noch in anderer Hinsicht aufschlußreich. 
Es zeigt, daß grünes Licht auf den Verlauf der Guttation ebenso ein- 
wirkt; wie weißes und rotes. Unsere Hoffnung, daß es vielleicht ein geeig- 
netes Meßlicht sein würde, erfüllte sich damit nicht. 
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Zwischen der Wirkung des grünen und des weiBen Lichtes scheinen 
allerdings gewisse Unterschiede zu bestehen. Nach dem Maximum fällt 
die Guttationsintensität im weißen Licht wesentlich stärker ab als im 
Grün. Ob hierfür die stärkere Intensität des benutzten weißen Lichtes, 
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Abb. 5. Mechanische Berührung der Pflanzen und Guttationsverlauf im grünen (Schott- 
Filter VG 9) und weißen Licht (60-Watt-Glühbirne). A, Abheben der Kammern, grünes 
Licht und Messung ab 8 Uhr; A, Abheben der Kammern und grünes Licht ab 8 Uhr, 
Messung ab 13 Uhr; B,'Abheben der Kammern, weißes Licht und Messung ab 8 Uhr; 
B, Abheben der Kammern und weißes Licht ab 8 Uhr, Messung ab 13 Uhr; MA, MA,, 
MB, und MB, Durchschnitt der zugehörigen Einzelkurven. 




































































oder dessen andere qualitative Zusammensetzung verantwortlich zu 
machen ist, muß einstweilen dahingestellt bleiben. 

Da ohne Zweifel das Licht die Guttationswelle hervorruft, galt es, 
dessen Wirkung weiter zu ergründen. Wir prüften insbesondere das 
Verhalten der Pflanzen im Dauerlicht nach Dauerdunkelheit. 

Versuch 6. Verlauf der Guttation im roten Dauerlicht (Schott- 
Filter RG 1) 15 Watt. 


Es wurden wieder 2 Keimlingsgruppen gebildet. Die erste blieb während des 
ganzen Versuches im Licht, die zweite erhielt Licht wie bisher nur während 
der Abnahme der Guttationstropfen. Sonst waren die Bedingungen für beide 
gleich. Bei Versuchsbeginn am 24. 4. 50 morgens um 6 Uhr waren die Pflanzen 
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4 Tage und 21 Std alt. Sie standen im Abstand von etwa 50 cm unter einer 15-Watt- 
Lampe, deren Licht durch das rote Schott-Filter RG 1, 2,5 mm fiel. Der Einfalls- 
winkel des Lichtes betrug etwa 75°, die Temperatur etwa 17° C. 


Die Kurven der Abb. 6 lassen erkennen, daß zwischen Dauerlicht (B) 
und Licht nur während der Messung (A) allem Anschein nach kein 
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Abb. 6. Verlauf der Guttation im roten Dauerlicht, 15 Watt (Schott-Filter RG 1). 
A Licht nur während der Messung (intermittierend); B kontinuierliches Licht; 
M Durchschnittskurven. 


prinzipieller Unterschied besteht; in beiden Fällen reagieren die Keim- 
linge auf das Licht mit einem Guttationsstoß. Dieser ist bei Dauerlicht 
allerdings schwächer, das Maximum erreicht nicht die Höhe und Breite, 
auch setzt das nachfolgende Minimum früher ein als bei Licht nur wäh- 
rend der Messung. Ferner fällt im Dauerlicht das Minimum tiefer ab 
und die anschließende Erholung beginnt zögernder. 

Der Versuch wurde mit einer stärkeren Lichtquelle wiederholt. 

Versuch 7. Verlauf der Guttation im roten Dauerlicht (Schott- 
Filter RG 1) 25 Watt. 


Die Versuchsbedingungen waren die gleichen wie vorher, nur wurde an Stelle 
der 15- eine 25-Watt-Lampe benutzt. Auch das Alter der Keimlinge war bei 
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Versuchsbeginn am 25. 4. 50 morgens um 6 Uhr das gleiche wie im vorhergehenden 
Versuch. Die Temperatur betrug etwa 17°C. 

Auch unter der Wirkung der stärkeren Lichtintensität besteht, wie 
Abb. 7 zeigt, zwischen Dauerlicht und Licht nur während der Messung 
kein Unterschied von größerer Bedeutung. Wieder ist die Guttations- 
welle im Dauerlicht (A) etwas schwächer und das folgende Minimum 
tiefer als im intermittierenden Licht (B). Aber die Unterschiede sind 
gering. In beiden Fällen ist jetzt die Erholung nach dem Minimum 
nur unbedeutend. Somit ist das Licht nicht nur der Anlaß zu der 
ara hain Guttationswelle, sondern es scheint 

auch die Guttationsintensität im 


pen 
und \ Bereich des Minimums herabzu- 


drücken. 
| \ 
00} 








Die nächsten Versuche galten 

N Bw der Prüfung weiterer Lichtarten. 
Wir hatten immer noch die Hoff- 

N | 2: nung, daB es einen Wellenlängen- 
bereich gäbe, der auf die Guttation 

2 ohne Einfluß ist, und der es er- 
TS % 8 % 7 # à möglichen würde festzustellen, wie 
r die vom Licht unabhängige Gut- 


Abb.7. Verlauf der Guttation im roten : y 
Dauerlicht, 25 Watt (Schott-Filter RG1) tation verläuft. 


nn ar ne nam Ave Versuch 8. Verlauf der Gutta- 
tinuierliches Licht, Durchschnittskurve. tion im blaugrünen Licht (Schott- 
Filter BG 7). 

Obwohl der Versuch 5 bereits gezeigt hatte, daß grünes Licht wirksam ist 
und daher anzunehmen war, daß auch der Bereich der nächst kürzeren Wellen- 
längen nicht ohne Einfluß sein würde, setzten wir einen Versuch im blaugrünen 
Licht an. Wir benutzten das Schott-Filter BG 7, 2 mm und eine 15-Watt-Lampe 
im Abstand von etwa 50cm. Das Alter der Pflanzen betrug bei Versuchsbeginn 
am 8.9.50 morgens um 9 Uhr 4 Tage. Die Temperatur bewegte sich um 16° C. 
Die Versuchsanordnung war sonst die gleiche wie bisher. 

Wie der Abb. 8 zu entnehmen ist, führt das blaugrüne Licht in der 
Tat zu der gleichen Guttationswelle wie rot oder grün. Auch zwischen 
Dauerlicht (B) und Licht nur während der Messung (A) besteht kein 
wesentlicher Unterschied. Im Dauerlicht tritt das Maximum etwas 
früher ein, und das folgende Minimum sinkt tiefer ab (relativ zum 
Maximum) als im intermittierenden Licht, wieder ein Hinweis, daß 
größere Lich nengen die Guttationstätigkeit im Bereich des Minimums 
vermutlich herabsetzen. 

Der nächste Versuch galt der Prüfung von noch kurzwelligerem Licht. 

Versuch 9. Verlauf der Guttation im blauvioletten Licht [Schott- 
Filter BG 12 (4)]. 

Zu diesem Zweck wurde das Schott-Filter BG 12 (4), 2 mm verwendet, welches 
blauviolettes Licht hindurchläßt. Als Lampe diente eine 15-Watt-Glühbirne. Die 
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Entfernung bis zu den Pflanzen betrug etwa 50cm. Da die Lichtintensität hinter 
dem Filter so gering war, daB die Guttationstropfen kaum zu erkennen waren, 
muBten die Keimlinge zur Abnahme der Tropfen bis auf etwa 20 em der Lampe 
genähert werden. Zu Beginn des Versuchs am 5. 9. 50 morgens um 7 Uhr waren 
die Pflanzen 3 Tage 22 Std alt. Die Temperatur betrug 17,0—17,5° C. 


Der Verlauf der Kurven in Abb. 9 ist etwa der gleiche wie im lang- 
welligeren Blau. Die Belichtung fiihrt zu einer voriibergehenden Steige- 
rung der Guttationsintensität. Das Maximum ist etwa nach 4 Std 
erreicht, dann folgt ein Minimum, dessen tiefster Punkt 4—6 Std hinter 
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Abb. 8. Verlauf der Guttation im blaugrünen Licht (Schott-Filter BG 7). A Licht nur 
während der Messung (intermittierend); B kontinuierliches Licht; M Durchschnittskurven. 


dem Maximum liegt. Sodann setzt die Erholung ein. Bemerkenswert 
ist, daß diesmal zwischen Dauerlicht und intermittierendem Licht 
überhaupt keine Unterschiede zu bestehen scheinen. 

Die Einzelkurven (in Abb. 9 fortgelassen) wiesen teilweise erhebliche 
Zacken auf, die auf das schlechte Beobachtungslicht zurückzuführen 
waren. Dadurch entstanden Meßfehler, weil es nicht immer gelang, die 
Guttationsflüssigkeit quäntitativ in die Kapillaren zu bekommen. 

Wie der nächste Versuch zeigen wird, hat auch das UV-Licht die 
gleiche Wirkung wie alle bisher geprüften Lichtarten. 

Versuch 10. Verlauf der Guttation im intermittierenden UV-Licht. 

Die in diesem Versuch benutzte Lichtquelle war eine Philips-Philora-Lampe, 
H. P. W. 125 Watt, Typ 57 20 2 E/70. Diese Lampe strahlt bedeutende Mengen 


kurzwelliges UV-Licht aus, gibt aber auch im Sichtbaren gerade noch so viel 
Licht ab, daß die Guttationstropfen gesehen und entfernt werden können. Die 


Planta. Bd. 39. 22 
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Pflanzen wurden diesmal nur während der Messung belichtet. Der Abstand von 
der Lichtquelle betrug während der Abnahme der Guttationsflüssigkeit wegen der 
schlechten Sicht nur 20—25 cm. Als Boden diente diesmal nicht, Elbsand, sondern 
Gartenerde. Dis FO RS vues eo Vestnluingiun om 25. 9. 50 morgens um 8 Uhr 
4 Tage und 23%), Std alt. 

Die Pflanzen guttieren sehr lebhaft, der Verlauf der Flüssigkeits- 
ausscheidung ist aber der gleiche wie bisher (Abb. 10). Das Maximum 
ist nach etwa 4 Std erreicht, der anschließende Abfall ist ziemlich tief, 
ohne daß eine Erholung bis Versuchsschluß eingetreten wäre. Die Einzel- 
kurven sind etwas zackiger als es sonst der Fall ist. Im schwachen 
Licht der Philips-Lampe gelang es 





PT 
797 mg H0/min > nicht immer, die Guttationsflüssigkeit 
mit ausreichender Genauigkeit zu ent- 

300 N ” ‚fernen. 





SA Der Versuch 5 hatte bereits gezeigt, 
N daß weißes Licht ebenso wirksam ist 
/ / N De wie grün, rot oder die anderen Licht- 
20 Sat arten. Es war in dem Versuch eine 
=” 5 © 2 a 5 55 M-Watt-Glühbirne benutzt worden. 
Uhr Der folgende Versuch zeigt, daß auch 

ae Le en pr weiBes Licht von wesentlich geringerer 
(4)]. A Licht nur während der Mes- Intensität die gleiche Wirkung ausübt. 
Sd LM, Dusthschiithokenee Versuch 11. Verlauf der Guttation 

im weiBen Dauerlicht, 25 Watt. 

Es sei der Versuch vom 26. 4. 50 angeführt, bei dem als Lichtquelle eine 
gewühnliche 25-Watt-Lampe im Abstand von etwa 50cm benutzt wurde. Die 
Pflanzen waren zu Versuchsbeginn um 13 Uhr 4 Tage und 4 Std alt. Die Tempe- 


ratur betrug etwa 17°C. Die Keimlinge wurden wieder in 2 Gruppen eingeteilt, 
von denen die eine Dauerlicht, die andere nur Licht während der Abnahme der 


Guttationstropfen erhielt. 
Wie aus der Abb. 11 hervorgeht, führt auch das schwächere weiße 


Licht zu der Guttationswelle. Aber der Impuls ist verhältnismäßig 
schwach und erreicht schon nach 2—3 Std sein Maximum. Da aber 
die Keimlinge zu Versuchsbeginn noch ziemlich klein waren, wäre es 
denkbar, daß sehr junge Pflanzen nicht so stark auf das Licht reagieren 
wie ältere Keimlinge. 

Zwischen Dauerlicht (B) und Licht nur während der Messung (A) 
bestehen wiederum nur geringe Unterschiede. Im intermittierenden 
Licht scheint die Erholung nach dem Minimum leichter vor sich zu 
gehen als im ununterbrochenen Licht. Bemerkenswert in beiden Fällen 
ist das tiefherabreichende Minimum. Bei keinem der bisherigen Versuche 
war die Abschwächung der Guttationsintensität im Minimum gegenüber 
den Anfangswerten so stark wie im vorliegenden Fall. 

Auf Grund der bisher angeführten Versuche scheint Dauerlicht die 
Intensität der Guttation herabzusetzen. Der nächste Versuch wird 









































321 





Licht als Ursache periodischer Guttationsschwankungen. 


zeigen, daB gréBeren Lichtmengen in der Tat eine abschwächende 
Wirkung zukommt. 

Versuch 12. Verlauf der Guttation im weiBen Licht; Dauerlicht 
seit der Aussaat, 2 x 150 Watt. 


An sich sollte durch diesen Versuch geklärt werden, wie solche Pflanzen gut- 
tieren, die nicht wie bisher im Dunkeln, sondern im Dauerlicht herangewachsen sind. 
Im ganzen waren 4 Töpfe mit je 10 Pflanzen 
vorhanden. Von der Aussaat am 14. bis zum ny H,0/min 
Versuchsbeginn am 17. 10.49 standen die Töpfe 
in den feuchten Kammern im hellen Licht zweier q N 


150-Watt-Glühbirnen, die im Abstand von etwa gm \ 








waren. Durch die starke Wärmeausstrahlung der 
Lampen kam es in der Dunkelkammer zu einem 
merklichen Temperaturanstieg. 

Zu Beginn des Versuchs am 17. 10. morgens 500 2 
9 Uhr waren die gut ergrünten Keimlinge 3 Tage 
und. 141/, Std alt und infolgedessen noch sehr 
klein. Zu unserer Überraschung guttierten sie 
äußerst schlecht, die Guttationstropfen konnten À 
nicht einwandfrei gemessen werden. Um 12 Uhr  # 
wurde daher der Abstand von den Lichtquellen 


bei 2 Töpfen vergrößert, so daß sie nur schwaches IN 
A \ 
7 
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/ \ 
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1,4m senkrecht über den Pflanzen angebracht ‘ vn 








Dämmerlicht erhielten. Dieses reichte gerade noch 
aus, um die Tropfen erkennen und messen zu 
können. Der Abstand von den Lampen betrug % 
jetzt etwa 2,5m. Die Temperaturen in unmittel- 
barer Nähe dieser Pflanzen bewegten sich während 
des Versuches zwischen 21,2 und 22,8°C. Die 





} 
beiden anderen Töpfe blieben an ihrem alten — 
Platz im intensiven Licht. Hier pendelten die 2% 7 + 





Temperaturen zwischen 22,5 und 24,2°C. Wäh- 
rend des Versuches, der sich über 62 Std bis zum 
20. 10. um 2 Uhr erstreckte, wurde jede Stunde 7 3 
gemessen. 70 
Das Ergebnis ist recht aufschluBreich. Fc me” Fe 
Wie die Abb. 12.zeigt, schnellt die Gutta- Abb.10. Verlauf der Guttation 
tionsintensität der in das schwache Licht '™ !ntermittiorenten UV monte 
gebrachten Pflanzen (A) sogleich stark in 1 
die Höhe. Nach: 3—4 Std wird ein Maximum erreicht, wie es um- 
gekehrt beim Wechsel von Dunkelheit — Licht so oft beobachtet wurde. 
Sodann fällt die Guttation zu einem schwach ausgebildeten breiten 
Minimum ab, dem erneut ein Maximum folgt. Dieses liegt zwar höher 
als das erste, ist aber bedeutend schwächer und ziemlich genau 12 Std von 
dem ersten entfernt. Anschließend steigt die Kurve langsam weiter an. 
Die im hellen Licht verbliebenen Pflanzen (B) verhalten sich dagegen 
ganz anders. Die Keimlinge des einen der beiden Töpfe guttieren am 
1. und 2. Tag überhaupt nicht oder nur äußerst schwach. Erst am 
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19. 10. nach Mitternacht beginnen sie merklich Wasser auszuscheiden 
(in Abb. 12 nicht gezeichnet). Die Pflanzen des 2. Topfes setzen zögernd 
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Abb. 11. Verlauf der Guttation im intermittierenden weißen Licht (25-Watt-Glühbirne). 
A Licht nur während der Messung; B kontinuierliches Licht; M Durchschnittskurven. 


schon am J. Tag ein. Ihre Guttationskurve klettert anfangs nur langsam 
empor, die Guttationsintensität nimmt dann aber immer stärkere Aus- 
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Abb. 12. Verlauf der Guttation im weißen Licht (2 150-Watt-Glühbirnen); Dauerlicht 
seit der Aussaat. A Dämmerlicht; B helles Licht; Durchschnittskurven. 


maße an und erreicht schließlich ohne deutliche Wellen gegen Mitter- 
nacht des 2. Tages die der im Dämmerlicht stehenden Töpfe. Danach 
fällt die Kurve langsam wieder ab, während die im Halbdunkel stehenden 
Pflanzen noch viele Stunden kräftig weiter guttieren. Die hierbei auf- 
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tretenden Schwingungen lassen aber keinen irgendwie geregelten Rhyth- 
mus erkennen. Sie sind ein Spiel des Zufalls, hervorgerufen durch den 
völlig uneinheitlichen Guttationsverlauf der Einzelpflanzen. Erst am 
3. Tage etwa ab 15 Uhr vermindert sich die Guttationsintensität auch 
der im Dämmerlicht stehenden Töpfe mehr und mehr. Die ,,Dämmer- 
lichtpflanzen“ sind somit, nicht nur am aufsteigenden, sondern auch am 
absteigenden Ast der Kurven den ,,Lichtpflanzen“ weit überlegen. 

Bemerkenswert ist auch das Gesamtbild der beiden Kurven. Es ist 
anzunehmen, daß der langsame Anstieg und Abfall der Guttations- 
intensität mit der Entwicklung der Keimlinge, insbesondere der Koleop- 
tile, zusammenhängt. Die Pflänzchen nehmen während des Versuches 
bedeutend an Länge zu. Es scheint, als ob die beiden Kurven in ihrem 
Gesamtverlauf annähernd das Wachstum der Pflanzen widerspiegeln. 

Ähnliche Zusammenhänge zwischen Wachstums- und Guttations- 
intensität sind verschiedentlich beobachtet worden. Aus der Literatur 
der letzten Jahre sei hier die Arbeit von Hönn (1950) erwähnt, der bei 
Zea Mays und Canna indica feststellen konnte, daß die Guttationsstärke 
mit der pflanzlichen Wachstumsintensität einigermaßen parallel läuft. 

Das Ergebnis des Versuchs hat somit gezeigt, daß das Licht die 
Guttationsintensität herabsetzt, daß bei Aufwachsen der Keimlinge im 
Dauerlicht keine nennenswerte Periodizität auftritt, und daß der Be- 
leuchtungswechsel von intensivem nach schwachem weißem Licht die 

Guttation anscheinend ebenso zu aktivieren vermag, wie der Wechsel in 
umgekehrter Richtung. 

In diesem Zusammenhang sei auf einen unserer ersten Versuche mit 
rotem Licht hingewiesen, der zeigte, daß die durch den Lichtwechsel 
bedingte Guttationswelle noch ziemlich lange nachschwingen kann. Wir 
hielten diese Wellen zunächst für rein endogen. Die später durchgeführten 
Versuche zeigten dann aber, daß diese Rhythmik zumindest durch den 
Beleuchtungswechsel induziert sein muß. 

Versuch 13. Verlauf der Guttation im intermittierenden Rotlicht; 
Dauer 60 Std. 

Die Keimlinge waren zu Versuchsbeginn am 4. 10.49 morgens 8 Uhr 4 Tage 
und 11 Std alt. Bis dahin standen sie in völliger Dunkelheit. Bei jeder Messung 
erhielten sie sodann ein wenig rotes Licht, das gerade ausreichte, um die Gut- 
tationstropfen erkennen und entfernen zu können. Wie bei allen älteren Versuchen 
befanden sich die 10 Keimlinge in einem einzigen Topf. Hierdurch entstand 
insofern ein Fehler, als die Unterbrechung der Konstanz der Versuchsbedingungen 
während der Messung zu lange dauerte. Auch war sie bei jedem Beobachtungs- 
termin von verschiedener Dauer. Es gelang uns nachzuweisen, daß die Zacken 
im Kurvenverlauf, wenn sie dicht aufeinander folgen, zum Teil dieser Fehler- 
quelle zuzuschreiben sind. 

Die Guttationsintensität (Abb. 13) liegt anfangs auf einem ziemlichen 
niedrigen Niveau, sicher die Folge der Kleinheit der Pflanzen. Sie er- 
reicht nach 5—6 Std ein Maximum, dem ein flaches Minimum folgt. 
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Dieser Abschnitt der Kurve entspricht der ersten durch den Lichtreiz 
hervorgerufenen Guttationswelle, die entsprechend der geringen Größe 
der Pflanzen nur wenig hervortritt. 

Gegen Abend klettert sodann die Guttationsintensität steil empor 
und erreicht kurz nach Mitternacht etwa 12 Std nach dem 1. ihr 2. Maxi- 
mum. Da die Pflanzen kräftig herangewachsen sind, ist diese 2. Welle 
wesentlich stärker als die erste. 

Danach fällt die Guttationsintensität steil ab, aber nach 6—7 Std 
erholt sie sich — und i weiter steigende Tendenz entsprechend 
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Abb. 13. Verlauf der bre - im intermittierenden roten Licht (Photolampe), Dauer 
0 Std; Durchschnittskurve. 


der dauernden Größenzunahme der Pflanzen. Etwa 14 Std nach der 2. 
folgt die 3. jetzt wenig deutliche und weitere 8 Std später die 4. sehr 
ausgeprägte Welle. Abermals etwa 15 Std später erkennt man schlieB- 
lich einen 5. Gipfel. Fast jedes Maximum liegt hôher als das vorauf- 
gegangene, worin deutlich das Wachstum der Keimlinge zum Ausdruck 
kommt. Im Durchschnitt liegen die Gipfel etwa 12 Std voneinander 
entfernt. 

Während innerhalb der ersten 24 Std der Guttationsverlauf der ein- 
zelnen Pflanzen (in Abb. 13 nicht abgebildet) noch verhältnismäßig gut 
übereinstimmt, ist das später nicht mehr der Fall, erkenntlich an der 
Zunahme der Zacken der Durchschnittskurven (z.B. am 3. Tag von 
6—12 Uhr). Jede Pflanze hat schlieBlich ihren eigenen Rhythmus. 

Ein Parallelversuch führte zu einem ähnlichen Ergebnis. Somit ist 
nicht daran zu zweifeln, daB die durch den ersten Beleuchtungswechsel 
bedingte Lichtguttationsreaktion mehrere Male nachschwingt, wenn- 
gleich mit immer größer werdender Unregelmäßigkeit bei den einzelnen 
Individuen. 
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Alle bisher geschilderten Versuche wurden mit kiinstlichen Licht- 
quellen durchgefiihrt. Es bleibt noch die Frage offen, wie sich die Keim- 
linge dem natiirlichen Tageslicht gegeniiber verhalten. Ein solcher Ver- 
such sei im nächsten Abschnitt gebracht. 

Versuch 14. Verlauf der Guttation im natiirlichen Tageslicht. 

Die Keimlinge wurden wie bisher in der Dunkelkammer im Keller des In- 
stitutes herangezogen. Sie blieben dort unter weitgehend konstanten Bedingungen 
(Temperatur 16° C, dampfgesättigter Raum, Dunkelsturz) bis zum Versuchsbeginn 
am 12. 9. 50 morgens um 8 Uhr. Die Pflanzen waren in diesem Augenblick 4 Tage 
und 221/, Std alt. Jetzt wurden sie in ein Zimmer des 3. Stocks getragen, an 
einem nach NO weisenden Fenster aufgestellt und entdunkelt. Die feuchten 
Kammern blieben über den Pflanzen. Das Wetter drauBen war regnerisch und der 
Himmel völlig bedeckt. Die Temperaturen am Fenster betrugen während des 
Versuchs 17,5—18,0° C. 

Der Abb. 14 ist zu entnehmen, daß auch das diffuse Tageslicht wie 
alle bisher geprüften Lichtarten zu einer Guttationswelle führt. Aber 
das Ausmaß dieser übersteigt alles bisher Beobachtete. Das nach etwa 
4 Std erreichte Maximum liegt im Durchschnitt fast 350% über der 
Anfangshöhe der Guttation. Im einzelnen sind große Unterschiede vor- 
handen. Von Keimlingen, die nur relativ schwach reagieren wie Nr. 6 
und solchen mit mäßigem Reaktionsvermögen wie z.B. Nr.3 und 4, 
bis zu solchen mit ungewöhnlich starkem Maximum wie etwa 1, 2 und 
5, sind alle Übergänge vorhanden. Pflanze 5 guttiert um 12 Uhr etwa 
14,5mal so stark wie um 9 Uhr, dem Zeitpunkt der ersten Messung nach 
Versuchsbeginn! Der Versuch liefert somit ein Beispiel dafür, wie außer- 
ordentlich verschieden das Ausmaß der Guttation der einzelnen Pflanzen 
sein kann, obwohl die Bedingungen für alle die gleichen sind (siehe 
auch HEIMANN 1950). 

Wie die Abb. 14 weiter zeigt, fällt die Guttationsintensität nach 
Überschreiten des Maximums fast ebenso steil wieder ab, wie sie an- 
gestiegen ist. Das Tempo verlangsamt sich jedoch mit der Zeit mehr 
und mehr, ohne daß ein Stillstand oder eine Erholung beobachtet wird. 
Am Ende des Versuchs, um 19 Uhr, liegt die Guttation im Mittel auf 
fast gleicher Höhe wie am Anfang. 

Warum die Keimlinge diesmal so überaus aktiv waren, kann nicht 
gesagt werden. Zwar waren sie etwas älter als sonst, aber das kann 
nicht der für ihr Verhalten einzige Grund sein. 

Als wir mit unseren Versuchen begannen, interessierte uns zunächst 
die Frage, wie sich die Guttation im natürlichen Tag-Nachtwechsel 
verhält. Die Pflanzen waren in diesen ersten Versuchen 2mal täglich 
einem Beleuchtungswechsel unterworfen. Der am Morgen entsprach 
seiner Richtung nach dem künstlichen Beleuchtungswechsel von Dunkel- 
heit — Licht unserer bereits beschriebenen, aber erst viel später durch- 
geführten Versuche. Man sollte erwärten, daß sich die Pflanzen in beiden 
Fällen übereinstimmend verhalten haben würden. Das war aber nicht 
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Abb. 14. Verlauf der Guttation im natürlichen Tageslicht. M Durchschnittskurve. 


der Fall, wie die beiden folgenden Versuche zeigen, die wir aus der 
großen Zahl der damals durchgeführten herausgreifen. 
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Versuch 15. Verlauf der Guttation im natürlichen Tag-Nacht- 
wechsel. 

Die Versuchstechnik war zu der Zeit noch nicht so einwandfrei wie spater. 
Zum Beispiel standen, wie bereits erwähnt, sämtliche 10 Pflanzen zusammen in 
einem Topf. Das hatte den Nachteil, daB fiir die Messung wesentlich mehr Zeit 
benötigt wurde als bei den späteren Versuchen mit nur 2 Keimlingen je Gefäß. 

Die Pflanzen waren seit ihrem Auflaufen dem normalen Tag-Nachtwechsel 
unterworfen. Sie standen bis Versuchsanfang unbedeckt an einem NO-Fenster 
des Instituts. Der Versuch begann am 9.8.49 morgens um 8.30 Uhr (Sommer- 
zeit). Die normal ergrünten Pflanzen waren zu diesem Zeitpunkt 5 Tage alt. Die 
Temperatur betrug während des Versuchs 20 ~—___ 
etwa 26°C. Vormittags war der Himmel % mg#0/min 
teilweise, über Mittag und am Nachmittag 
völlig bedeckt. Abgelesen wurde jede!/, Std. N 


Wie die Abb. 15 zu erkennen gibt, 
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entspricht das Ergebnis nicht unserer ™ SN F4 
Erwartung. Die Guttationsintensität ee 
(Kurve A) fallt von Beginn des Ver- \ 

suches sogleich ab, erreicht mittags 4 | 
um 13 Uhr ein Minimum und klettert Fist, RE ON EE D 
sodann bis zum Ende des Versuches „,, 15. Verlauf A etais im na- 
um 18 Uhr auf die Anfangshöhe zurück. türlichen Tag-Nacht-Wechsel. 4 Ver- 

Daß es sich um keinen Zufall kan. ‘** u en 
delte, zeigt der folgende Versuch. 

Versuch 16. Verlauf der Guttation im natürlichen Tag-Nacht- 
wechsel. 

Die Art der Versuchsanstell war die gleiche wie vorher. Die Pflanzen 
waren zu Versuchsbeginn am 6. 9. 49 vormittags um 8 Uhr 5 Tage alt. Der Himmel 
war wolkenlos. Die Temperatur bewegte sich zwischen 24—26°C. Abgelesen 
wurde diesmal jede Stunde. 

Wie die Abb. 15 zeigt, ist der Guttationsverlauf (Kurve B) ein ganz 
ähnlicher. Die Guttationsintensität fällt zunächst ab, erreicht zwischen 
14 und 15 Uhr ein Minimum, das diesmal breiter ist als im Versuch 15 
und steigt am Nachmittag bis zum Abbruch des Versuches um 21 Uhr 
langsam aber stetig wieder an. 

Wiederholt man den Versuch mit denselben Pflanzen am nächsten 
Tag, fällt das Ergebnis nicht anders aus. Zwar ist dann die absolute 
Höhe der Guttationsintensität meistens eine andere, stets aber fällt sie 
vormittags ab, um nachmittags wieder anzusteigen. Daraus ist mit 
Sicherheit zu entnehmen, daß sie in der Nacht ein Maximum besitzt. 

Diese Versuche im natürlichen Tag- und Nachtrhythmus, in Ver- 
bindung mit den bisher besprochenen, zeigen somit, daß der Einfluß 
des Beleuchtungswechsels auf die Guttation verschieden ist, je nach- 
dem die Pflanzen aus dem Dauerdunkel kommen oder der Dunkelheit 
bereits eine Lichtperiode voraufgegangen ist. Im ersten Fall steigt die 
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Guttationsintensität zunächst an, im zweiten sinkt sie zunächst ab. 
Nur der erstmalige LichtgenuB nach Dunkelheit scheint zu der Licht- 
guttationsreaktion zu führen. Der wiederholte LichtgenuB scheint da- 
gegen andersartige Reaktionen auszulôsen. Wir kommen darauf noch 
am SchluB unserer Arbeit zurück. 

Das andersartige Verhalten der Pflanzen nach einer Dunkelperiode, 
der eine Lichtperiode vorausgegangen ist, hatte sich auch gelegentlich 
bei unseren Versuchen mit künstlichen Lichtquellen gezeigt, ohne daB 
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Abb. 16. Verlauf der Guttation im künstlichen Licht-Dunkel-Wechsel. A 6. 8. 50; 


B 7.8. 50. 


wir dafür zunächst eine Erklärung fanden. Ein schönes Beispiel hier- 
für bot der bereits besprocnene Versuch 5, der am nächsten Tag als 
Versuch 17 wiederholt wurde. 

Versuch 17. Verlauf der Guttation im künstlichen Licht-Dunkel- 
wechsel. 

Als Meßlicht wurde eine 60-Watt-Glühbirne benutzt. Bis zum Beginn des 
Versuches am 6. 8. 50 vormittags um 8 Uhr standen die Keimlinge im Dauerdunkel. 
Am Ende des Versuches abends um 20 Uhr kamen die Pflanzen in die Dunkelheit 
zurück. Am nächsten Tage morgens um 8 Uhr wurden die Messungen an den- 
selben Pflanzen erneut aufgenommen. 

Das Ergebnis zeigt Abb. 16, in welcher die Guttationskurven der 
beiden Tage aneinandergereiht sind. Man erkennt, daß am 2. Versuchs- 
tag (Kurven B) alle Pflanzen anfangs einem Minimum zustreben, das 
um 14 Uhr erreicht wird. Am Nachmittag beginnt sodann der Wieder- 
aufstieg. Die Kurven des 2. Versuchstages stimmen somit in ihrem 
Verlauf völlig mit den Kurven bei natürlichem Tag-Nachtwechsel 
überein. 
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Überblicken wir die Ergebnisse der bisher behandelten Versuche, so 
läßt sich mit Sicherheit sagen, daß etiolierte Haferpflanzen auf einen 
Lichtreiz mit einem Guttationsimpuls antworten. Sie guttieren zwar 
auch im Dunkeln, aber sobald Licht, gleich welcher Art, auf sie fällt, 
gerät die Guttation in eine wellenförmige Bewegung. Wie aber ver- 
läuft sie im Dunkeln ? Alle unsere Kurven steigen unmittelbar nach 
der Lichteinwirkung von meist ziemlich niedrigen zu höheren Gut- 
tationswerten auf. Im Dunkeln dürfte daher kein Rhythmus vorhanden 
sein. Aber Endgültiges kann darüber nur das Experiment aussagen. 


Es wäre durchaus denkbar, daß auch im Dunkeln in einem niedrigen - 


Bereich die Flüssigkeitsausscheidung leicht auf und ab geht, und daß 
das Licht diese Periodizität lediglich verstärkt oder verschiebt. Diese 
Frage läßt sich experimentell nicht in der bisherigen Weise lösen, da 
für die Abnahme der Guttationstropfen Licht notwendig ist, und wir 
keine Lichtart fanden, die unwirksam war. 


Es mußte daher ein anderer Weg beschritten werden. Wir verfuhren folgender- 
maßen: Die Keimlinge wurden wie bisher in der feuchten Kammer in völliger 
Dunkelheit herangezogen. Die Zahl der bepflanzten Töpfe und der eingesäten 
Körner war bedeutend höher als sonst. Zu Versuchsbeginn wurden die Keim- 
linge des ersten Topfes im Dunkeln abgetrocknet. Zu diesem Zweck wurde ein 
Handschuh aus dünnem, aber saugfähigem Gewebe angezogen und durch äußerst 
vorsichtiges Abstreifen einer jeden Pflanze das Wasser entfernt. Erleichtert wurde 
dies durch Aussäen der Pflanzen in einer kreisförmigen Reihe, so daß kein Exemplar 
übergangen werden konnte. Wir überzeugten uns durch Probeversuche von der 
Brauchbarkeit des Verfahrens. Nach dem Abtrocknen kamen die Pflanzen in die 
feuchte Kammer zurück. Die Zahl der Pflanzen je Topf betrug etwa 20. Um sie 
abzutrocknen, waren weniger als 2 min erforderlich. 

Nachdem 1 Std verflossen war, kamen die Pflanzen an das Licht. So schnell 
wie möglich wurde jetzt von jeder Pflanze der Guttationstropfen mit den Kapil- 
laren abgenommen. Danach schieden sie aus dem Versuch. Sie waren für 
weitere Beobachtungen dieser Art nicht mehr brauchbar, da sie belichtet 
worden waren. 

Genau 2 min vor Abnahme der Tropfen des ersten Topfes wurde der zweite 
Topf im Dunkeln mit dem Handschuh getrocknet, 2 min vor Messung des zweiten 
Topfes kam ganz entsprechend der dritte Topf an die Reihe usw. Nur auf diese 
Weise war es möglich, den Verlauf der Guttation im Dunkeln zu ermitteln. Der 
Unterschied gegenüber der früheren Methode waı also der, daß zu jedem Beob- 
achtungstermin neue, bis dahin im Dauerdunkel stehende Pflanzen genommen 
wurden, während es sich sonst stets um dieselben, aber zu jedem Termin belichtete 
oder im Dauerlicht stehende Pflanzen handelte. 


Das Verfahren hatte jedoch.einen Nachteil. Es fiel jetzt eine Fehler- 
quelle ins Gewicht, die bis dahin wenig beachtet zu werden brauchte, 
nämlich die überaus starke Individualität der Guttation der einzelnen 
Pflanzen. Man sehe sich nur die bisherigen Versuche noch einmal an. 
Es ist beim Hafer eine normale Erscheinung, daß die Guttationsinten- 
sität bei allen Individuen eines Topfes verschieden ist, dagegen eine 
Seltenheit, daß nur 2 übereinstimmen. Unterschiede in den Werten 
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aufeinanderfolgender Messungen nach dem neuen Verfahren sind daher 
äuBerst kritisch zu beurteilen. Sie kénnen ebensogut als Ausdruck der 
erwähnten Individualität bewertet werden. Diese Schwierigkeit läBt 
sich nur umgehen, wenn für jeden Beobachtungstermin eine möglichst 
große Zahl von Einzelpflanzen untersucht wird, so daß ein guter Durch- 
schnitt herauskommt und der Individualitätsfaktor auf ein Minimum 
herabgedrückt wird. Die statistische Auswertung zeigt dann, wie die 
Schwankungen der Guttationskurve zu beurteilen sind. 

Versuch 18. Verlauf der Guttation im Dauerdunkel. 

Die Pflanzen waren zu Versuchsbeginn am 4. 10. 50 morgens 6 Uhr 4 Tage 
und 21 Std alt. Die Töpfe wurden in 2 Gruppen eingeteilt. Die zuerst untersuchte 
blieb völlig im Dunkeln, die zweite erhielt ab 18.35 Uhr weißes Dauerlicht. Als 
Lichtquelle diente eine .15-Watt-Lampe, die im Abstand von etwa 70 cm über den 
Töpfen angebracht war. Die etwa 1,5m entfernte Deckenlampe aus Milchglas 
(60 Watt) der Dunkelkammer spendete zusätzlich weißes Licht. Die Temperatur 
lag zwischen 19 und 20°C. 

Wie die Abb. 17 zeigt, bewegt sich die Dunkelkurve in ihrem 
ersten Abschnitt in deutlichen Zacken um eine Parallele zur Abszisse. 
Die beiden Ausbuchtungen könnten auf eine kurzfristige Periodizität 
der Guttation im Dunkeln hinweisen. Die Grehzen der Streuung! der 
Guttationswerte lassen aber erkennen, daß die Kurvenzacken nirgendwo 
größer sind als die Streuung. Sie können daher nur in der Streuung 
selbst ihre Ursache haben. 

Nach Einschalten des Lichtes schnellt dagegen die Guttationsinten- 
sität in die Höhe. Sie erreicht nach etwa 6 Std ihr Maximum, um 
anschließend ebenso steil abzufallen, wie sie emporgeklettert ist. Dieses 
Maximum liegt über den Dunkelwerten. Der Unterschied ist bedeutend 
größer als die Streuung zu irgendeiner Zeit. Wir haben es mit 
einer tatsächlichen Guttationswelle zu tun, wie wir sie nach der bis- 
herigen Methodik als Reaktion auf einen Lichtreiz immer wieder 
beobachten konnten. Die am auf- und absteigenden Ast der Kurve 
auftretenden Zacken sind dagegen wieder dem Spiel des Zufalls zu- 
zuschreiben. 

Der Versuch hat somit ergeben, daß die Guttation der völlig ohne 
Licht heranwachsenden Keimlinge keinen nennenswerten Schwankungen 
unterliegt. Um aber sicherzugehen, stellten wir einen ähnlichen Versuch 
mit gleicher Technik an. 

Versuch 19. Verlauf der Guttation im Dauerdunkel. 

Wiederum wurden die Töpfe in 2 Gruppen eingeteilt. Die erste wurde am 10. 10. 
morgens um 7 Uhr in den Versuch genommen. Zu diesem Zeitpunkt waren die 
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1 Streuung = + ==; es bedeutet 2a? Summe der Quadrate der Ab- 


weichungen vom Mittelwert; n = Anzahl der Pflanzen. 
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Abb. 17. Verlauf der Guttation im Dunkeln. 
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Keimliuge 4 Tage und 16 Std alt. Der Versuchsbeginn für die zweite, später be- 
pflanzte Gruppe fiel auf den 11. 10. morgens um 5 Uhr. Das Alter dieser Keimlinge 
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betrug 4 Tage 15 Std, sie waren also ebenso alt wie die der L Gruppe und 
konnten daher ohne weiteres mit dieser verglichen werden. Sie erhielten von 
Versuchsbeginn an Licht, das von denselben Lampen geboten wurde wie im vorher- 


gegangenen Versuch. 

Die Abb. 18 läBt erkennen, daB im Dunkeln der Verlauf der Gut- 
tation wiederum keine bestimmte Tendenz verrät. Das Auf und Ab 
der Kurve fällt in den Bereich der Streuung, die hier etwas größer ist 
als im voraufgegangenen Versuch, da aus ganz unersichtlichen Griinden 
die Zahl der gekeimten Individuen geringer war. 

Im Licht dagegen kommt es zu einer deutlichen Guttationswelle, 
die wiederum nach etwa 6 Std ihren Höhepunkt erreicht. Dieser Auf- 
stieg ist größer als die Streuung im Dunkeln und kann daher nur das 
Licht als Ursache haben. Die Zacke am aufsteigenden Ast beruht 
dagegen allein auf der Streuung, d.h. sie ist dem starken Einfluß der 
Individualität zuzuschreiben. Nach Überschreiten des Maximums fällt 
die Guttationsintensität ebenso steil in den Bereich der Dunkelguttation 
zurück, wie sie daraus aufgestiegen ist. Gegen Ende des Versuchs 
scheint sie wieder ansteigen zu wollen. 

Damit dürfte gezeigt sein, daß die Guttation der Keimlinge, die im 
Dauerdunkel heranwachsen, ohne Rhythmus verläuft. Tritt Licht hinzu, 
entstehen Guttationswellen. Stets: ist die erste dieser Wellen sehr aus- 
geprägt. In welcher Weise Lichtintensitätsschwankungen diesen Rhyth- 
mus weiterhin modifizieren, darüber läßt sich einstweilen nichts aus- 
sagen. 

SchluBbetrachtungen. 

Bereits in den Untersuchungen von ENGEL und Hermann (1949) 
war. deutlich geworden, daß ‚die Zeitpunkte der Guttationsstöße 
durch einen Faktor von außen her fixiert werden müssen“. Durch 
die vorliegenden Versuche wurde hierfür der Beweis erbracht. Der 
Beleuchtungswechsel gibt den Anstoß zur ersten Guttationswelle in der 
Pflanze. 

In welcher Weise aber Licht und Guttation miteinander verkettet 
sind, kann einstweilen nur vermutet werden. ENGEL und HEIMANN 
zeigten, „daß das periodische Auf und Ab der Guttation mit rhyth- 
mischen Veränderungen der Wachstumsintensität im Zusammenhang 
steht“. Sie knüpften daran die ‚Vermutung, daß die Guttationswellen 
vielleicht die Folge von Wachstumsreaktionen seien, die von außen her 
induziert werden. In der Tat haben die von uns erhaltenen Guttations- 
kurven eine gewisse Ähnlichkeit mit dem Verlauf der Lichtwachstums- 
reaktionen. Bei der Haferkoleoptile tritt kurz nach der Belichtung 
eine Abnahme der Wächstumsgeschwindigkeit ein, der eine Beschleu- 
nigung folgt, die oftmals über den Dunkelwachstumswert hinausgeht. 
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Nach der Beschleunigung kann wieder ein Wachstumsabfall einsetzen 
(s.. Du Buy und NVERNBERGK 1934). So entsteht eine wellenförmige 
Lichtwachstumskurve. 

Bei der Lichtguttationsreaktion des Hafers tritt umgekehrt kurz 
nach der Belichtung eine Beschleunigung der Guttation ein, der ein 
Abfall folgt. Nach der Abschwächung kann wieder eine Beschleunigung 
einsetzen. Die Lichtwachstumsreaktion beginnt mit einem Minimum, 
die Lichtguttationsreaktion mit einem Maximum. Beide verhalten sich 
invers zueinander. Gerade das haben ENGEL und Hermann bei ihren 
Danziger Untersuchungen gefunden. Jedem Wachstumsimpuls ent- 
spricht eine Verminderung der Guttationsintensität. 

Dennoch wire es verfrüht, die Lichtguttationsreaktion als Folge einer 
Lichtwachstumsreaktion zu betrachten, so bestechend der Gedanke 
auch ist. In einem Punkt stimmen beide nicht überein, nämlich in der 
Wellenlänge. Diese ist bei den Lichtwachstumsreaktionen wesentlich 
kürzer und von komplexer Natur. Man kennt eine kurze und lange 
Reaktion. Je nach Lichtmenge tritt die eine oder andere stärker in 
Erscheinung. Aber selbst die Komponente mit langer Wellenlänge 
erreicht nicht die Dauer unserer Lichtguttationsreaktion. Während dort 
das erste Minimum bereits nach 1—11/, Std auftritt und zwischen diesem 
und dem folgenden Maximum weitere 1—11/, Std verstreichen (SIERP 
1921), erscheint bei der Lichtguttationsreaktion der erste Wellenberg 
in etwa 3—6 Std nach der Belichtung und das anschließende Tal weitere 
6—7 Std später. 

Man könnte diese Schwierigkeit überbrücken durch den Hinweis, daß 
der Ort der Lichtwachstumsreaktion nicht mit der Koleoptilspitze, dem 
Ort der Tropfenausscheidung bei der Guttation, übereinstimmt. Der erste 
liegt mehr im unteren Teil der Koleoptile. Der Weg zwischen beiden 
muß von der Druckwelle zurückgelegt werden, ehe sie an der Koleoptil- 
spitze erscheint. Dadurch tritt nicht nur eine Verzögerung ein, sondern 
auch eine Verbreitung der Guttationswellen. Ob diese Annahme zu- 
trifft, kann aber nur durch weitere Untersuchungen entschieden werden. 

Unsere Lichtguttationsreaktion ist möglicherweise auch eine Folge 
von Lichtturgorreaktionen. Fest steht, daß das Licht zu einer Per- 
meabilitätssteigerung der Protoplasten führen karm. Derartige Wir- 
kungen sind wiederholt beobachtet worden (s. BüNNING 1939). Es 
kommt zur Turgorsenkung der Zellen und zum Austritt von Wasser 
und gelösten Stoffen. In ähnlicher Weise könnten auch die Hydathoden 
des Hafers zu erhöhter Wasserausscheidung veranlaßt werden. 

Aber auch hier gilt das gleiche wie für die Lichtwachstumsreaktionen. 
Die Wellen der Turgorbewegungen sind kürzer als die von uns be- 
obachteten Guttationswellen. Allein die Lichtturgorreaktionen der 
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Blattgelenke von Phaseolus multiflorus kommen den lichtinduzierten 
Guttationswellen ziemlich nahe. 

Möglich ist auch, daß beim Hafer Lichtwachstums- und Turgor- 
reaktionen zusammenhängen und daß, wie BÜNNING schon vermutet, 
„der Prozeß, den die Auxinforscher als lichtbedingte Änderung des 
Reaktionsvermögens auf Wuchsstoff bezeichnen, zum großen Teil mit 
der Auslösung von Erregungsprozessen identisch ist‘. In der Tat sieht 
unsere Lichtguttationsreaktion nach einer solchen, dem Alles-oder- 
Nichts-Gesetz unterworfenen Erregung aus. Wir sahen, daß die Licht- 
menge (Dauerlicht verglichen mit intermittierendem Licht) auf den 
Verlauf der Guttationsreaktion keinen größeren Einfluß hat. Das ist 
ein kennzeichnendes Merkmal der Alles-oder-Nichts-Erregungen. Aller- 
dings bedarf gerade diese Seite unserer Untersuchungen noch der Nach- 
prüfung mit besserer Methodik. Sicher ist, daß der labile Zustand des 
Plasmas etiolierter Haferkeimlinge bereits durch geringe Lichtmengen 
dahingehend beeinflußt wird, daß es zu einer periodischen Wasser- 
abscheidung kommt. Im übrigen sind zwischen Permeabilitäts- bzw. 
Turgorschwankungen und den Oszillationen der Lichtwachstumsreak- 
tionen Verkettungen wiederholt vermutet worden (BURCKHARDT 1926, 
CHOLODNY 1933 u. a.). 

Wieweit lassen sich nun die Beobachtungen Hermanns (1950) an 
Kalanchoé Bloßfeldiana mit unseren Ergebnissen in Einklang bringen ? 
Auch die Guttation dieser Pflanze ist einem periodischen Auf und Ab 
unterworfen. Ihre Rhythmik zeigt einmal eine endogene Seite. Die 
Mindestlänge einer endogenen Schwingung beträgt 12 Std (s. auch 
HARDER 1949), sie wiederholt sich unter konstanten Außenbedingungen 
eine Zeitlang. Sie besitzt ferner eine stark ausgeprägte exogene'Kompo- 
nente, indem die Lage der Maxima und Minima nach Belieben durch 
den Wechsel von Licht — Dunkelheit verschoben und je nach der Länge 
des Licht-Dunkelturnus auch die Wellenlänge weit über den 12-Std- 
Rhythmus ausgedehnt werden kann. Bei so verschiedenen Objekten 
wie die nur wenige Tage alten etiolierten Keimlinge von Avena und die 
viele Wochen alten ausgewachsenen grünen Exemplare von Kalanchoé, 
geht man nur zögernd an einen Vergleich, zumal auch die Art der Ver- 
suchsanstellung verschieden war. Dennoch sind gewisse gemeinsame. 
Züge in der Guttationsrhythmik beider Pflanzen nicht von der Hand 
zu weisen.: Übereinstimmend ist, daß sich die Zeitpunkte der Maxima 
und Minima willkürlich ändern lassen. Auch beim Hafer ist die Lage 
des Maximums durch den Augenblick des Beleuchtungswechsels (Dauer- 
dunkelheit — Licht) festgelegt und kann zu jeder Tages- und Nachtzeit 
herbeigeführt werden. Hier liegt offensichtlich das gleiche lichtempfind- 
liche und die Guttationswellen auslösende Prinzip vor. Übereinstim- 
mend ist ferner, daß sich die Guttationsstöße unter konstanten Außen- 




















Licht als Ursache periodischer Guttati 335 


h wankungen. 





bedingungen wiederholen, um dann schlieBlich auszuklingen. Im kon- 
stanten Dauerlicht (nach vorangegangener Dauerdunkelheit) kehren die 
durch den Wechsel ausgelésten Schwingungen auch beim Hafer einige 
Male wieder, um dann in unregelmäBige Bewegungen überzugehen. Da 
‘wir über diese Versuche noch kein klares Bild gewonnen haben, sind 
sie in vorliegender Arbeit wenig beriicksichtigt worden. 

Verschieden verhalten-sich die beiden Pflanzen gegeniiber dem griinen 
Licht. Es lést beim Hafer ebenso die Guttationsrhythmik aus wie rotes, 
blaues und weißes, während es nach HEIMANN auf die Guttation von 
Kalanchoë ohne Einfluß ist. Da wir kein Licht ausfindig machen konnten, 
auf welches Avena nicht anspricht, bei dem man hätte im „Dunkeln“ 
beobachten können, ließ sich leider nicht mit Sicherheit feststellen, ob 
man die Guttationswellen wie bei Kalanchoë durch Veränderung der 
Licht-Dunkelphase willkürlich beeinflussen kann. Immerhin liegen die 
Wellenlängen bei Avena den endogen fixierten .bei Kalanchoe ziemlich 
nahe. Die Zeit vom ersten Maximum nach dem Wechsel Dauerdunkel — 
Licht bis zum nächsten betrug durchschnittlich 12 Std. Auch scheint 
beim Hafer im natürlichen Tag-Nachtwechsel eine längere Schwingungs- 
breite möglich zu sein. In diesen Versuchen guttierten die Keimlinge 
über Mittag fast stets bedeutend schwächer als in den Nachtstunden, 
ganz wie Kalanchoö in den Versuchen Hermanns. Aus der kurzen 
etwa 12stiindigen Welle unter konstanten Bedingungen kann auch beim 
Hafer eine längere bis 24stündige Welle werden, die dem natürlichen 
Tag-Nachtrhythmus folgt. Ganz gesichert ist dieses allerdings nicht, 
da wir im Dunkeln nicht ohne Licht messen konnten. Jedenfalls werden 
weitere Versuche klären müssen, wie weit die Übereinstimmung beider 
Pflanzen tatsächlich geht. 

In einem Punkt möchten wir die Ausführungen HEIMANNS noch 
ergänzen. Er schreibt, ,,daB diese Periodizität sowohl durch wechselnde 
Außenfaktoren als auch durch eine endogene Rhythmik gesteuert wird“. 
Der Einfluß der Außenwelt scheint nach HEIMANN ein rein regulierender 
zu sein. Man kann beim Hafer aber weitergehen und sagen, daß der 
Beleuchtungswechsel die Rhythmik, auch die endogene, überhaupt 
erst induziert; denn im Dauerlicht wie im Dauerdunkel finden keine 
Oszillationen statt. Trifft auf einen etiolierten Haferkeimling erstmals 
Licht — oder wird eine im Dauerlicht heranwachsende Pflanze erstmals 
verdunkelt — wird ein Guttationsstoß ausgelöst, dessen Länge endogen 
festliegt. Die Länge der dann weiter auftretenden Guttationswellen 
dürfte auch beim Hafer. von der Art des Beleuchtungswechsels 
abhängen. 

Im übrigen ist auch HEIMANN der Ansicht, daß die Guttations- 
rhythmik irgendwie mit Einflüssen des Lichtes auf die Permeabilität 
des Plasmas in Verbindung steht. 


Planta. Bd. 39. 23 
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Zum Schluß sei nochmals auf die Arbeit von HÔHN (1950) hin- 
gewiesen. Die von Höhn benutzten Pflanzen guttierten über längere 
Zeiträume ebenfalls nicht gleichmäßig, sondern mit mehr oder weniger 
unregelmäßigen Schwankungen. Er bestätigt somit die Beobachtungen 
von ENGEL (1943), „wenngleich bezüglich der von mir verwendeten 
Objekte treffender von unregelmäßiger Guttation als von periodischer 
gesprochen werden kann, denn letztere würde regelmäßige Wieder- 
holungen derselben Phasen voraussetzen, was ich nicht feststellen 
konnte‘. Dies war unseres Erachtens auch nicht möglich, da die Ver- 
suchsbedingungen (vor allem Beleuchtungsverhältnisse) hierfür nicht 
ausreichten. Wie aber die Untersuchungen Hemanns (1950) und auch 
unsere eigenen inzwischen einwandfrei gezeigt haben, besteht eine deut- 
liche, durch den Licht-Dunkelwechsel gesteuerte Periodizität der Gut- 


tation. 


Zusammenfassung. 

1. Etiolierte Haferkeimlinge reagieren auf eine Belichtung mit einer 
Guttationswelle, deren Maximum etwa 3—6 Std nach der Belichtung 
erreicht wird. 

2. Die Lage des Maximums kann je nach dem Zeitpunkt der Belich- 
tung beliebig verschoben werden. 

3. Diese Welle kann durch rotes, grünes, blaues, blauviolettes, 
weißes und Tageslicht induziert werden, ohne daß nennenswerte Unter- 
schiede in der Wirkung der einzelnen Lichtarten zu erkennen sind. 

4. Auch die Lichtmenge scheint innerhalb der von uns benutzten 
Grenzen ohne größeren Einfluß zu sein, denn die gleiche Guttationswelle 
tritt sowohl bei intermittierendem (Licht während der Beobachtung) 
als auch bei kontinuierlichem Licht auf. 

5. Im Dauerdunkel fehlt der Rhythmus. 

6. Im weißen Dauerlicht (Keimlinge ganz im weißen Licht heran- 
gezogen) tritt kein Rhythmus auf. 

7. Es ließ sich zeigen, daß weder Berührungsreiz noch die mit jeder 
Beobachtung verbundene vorübergehende Herabsetzung der Dampf- 
spannung als Ursachen für das Auftreten der Guttationswellen in Frage 
kommen. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN EINFLUSS VON WUCHS- UND 
HEMMSTOFFEN AUF DIE ENTWICKLUNG DER HYPOKOTYL- 
KNOSPEN VON LINUM USITATISSIMUM UND DIE 
KOTYLEDONARKNOSPEN VON VICIA FABA. 


Von 
Kart Hönn. 
(Eingegangen am 29. Januar 1951.) 


I. Einleitung. 


Kotyledonarknospen von Phaseolus, Vicia Faba und anderen Keim- 
pflanzen werden in frühen Entwicklungsstadien korrelativ am Austreiben 
verhindert durch Wirkungen, die von der SproBspitze und den Kotyle- 
donen ausgehen. THIMANN und Skoog (1933) sowie MULLER (1935) 
führen diese Wachstumshemmung auf den Einfluß basipetal wandernden 
pflanzlichen Wuchsstoffes zurück. Die Entwicklungshemmung von 
Kotylaren macht sich bereits bei Wuchsstoffkonzentrationen bemerkbar, 
die das Sproßwachstum nicht behindern. PrcH (1936) fand, daß die 
Auslösung der Kotylarentwicklung bei Pisum nicht nur durch pflanz- 
liche Hormone, sondern auch durch eine ganze Reihe heterogenster 
Agenzien, darunter anorganischer Substanzen, verhindert werden kann. 
Dies entspricht folgender Feststellung Binnines (1948, S. 112): 

„Die ausgelöste Reaktion ist in ihrer Qualität von der chemischen 
Natur des Stoffes unabhängig, und sie kann zudem auch durch andere 
Einflüsse bedingt werden.“ 

Ist die Auslösung einmal erfolgt, so vermag der applizierte Stoff 
allerdings quantitativ sehr verschiedenen Einfluß auf die Weiter- 
entwicklung des ausgelösten Organs zu nehmen. Solche unterschied- 
liche Wirkungen sollen in der vorliegenden Arbeit für einige Wirkstoffe 
an Vicia Faba als Versuchsobjekt erfaßt werden. Es sind dies B-Indolyl- 
essigsäure, 2,4-Dichlorphenoxyessigsäure (2,4-D oder als Fabrikbezeich- 
nung der BASF ,,U 46“), Cumarin und Zimtsäure in verschiedenen 
Konzentrationen. 

Ein weiteres Ziel dieser Untersuchung ist es, festzustellen, ob die 
ausgesprochenen Wuchsstoffe B-Indolylessigsäure und 2,4-D in höherer 
Konzentration als gewissermaßen unspezifische Hemmstoffe mit den 
eigentlichen Hemmstoffen Cumarin und Zimtsäure (Morwus 1949, 1950, 
S. 202) hinsichtlich ihrer Wirkung auf die Knospenentwicklung überein- 
stimmen. 

Raux (1937, S. 505) stellte fest, daß unter gewissen Voraussetzungen 
auch die hapaxanthen Linum-Arten in der Lage sind, Hypokotylknospen 
zu bilden. Während bei pollakanthen Formen von Linum im normalen 
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Entwicklungsgang subkotyledonare Knospen entstehen und austreiben, 
ist dies bei hapaxanthen Arten, z. B. bei Linum usitatissimum nur unter 
folgenden Bedingungen möglich: 

1. Die Entwicklung der Kotyledonen muß beeinträchtigt werden, sei 
es durch Abschneiden, durch Belassen in der Samenschale oder durch 
Lichtentzug. 

2. Die Keimpflanze muß sich in sehr frühem Entwicklungsstadium 
befinden. 

3. Nahrung und Licht müssen in ausreichender Menge vorhanden sein. 

Die Hypokotylknospen von Linum usitatissimum stehen zu ihrer 
Kotyledonarregion in einem ähnlichen Korrelationsverhältnis wie die 
Kotyledonarknospen der Papilionaceen-Keimlinge zur embryonalen 
SproBspitze. Im Gegensatz zu diesen lassen sich jedoch bei intakten 
Linum-Sämlingen keine Knospenanlagen erkennen. 

Im Laufe vorliegender Untersuchung soll ermittelt werden, ob es 
sich bei der Unterdrückung subkotyledonarer Knospen von Linum usi- 
tatissimum um einen Vorgang handelt, der einer stofflichen Beeinflussung 
durch die auf Kotyledonarknospen von Vicia Faba wirksamen Sub- 
stanzen zugänglich ist und in welcher Weise sich gegebenenfalls eine 
derartige Einwirkung äußert. 

II. Methode und Material!. 
a) Versuche mit Vicia Faba. 

Samen der Sorte Vicia Faba var. equina wurden in Torf ausgesät. 
Möglichst gleichartige Sämlinge mit 2—3 cm langen Epikotylen wurden 
nach etwa 7 Tagen einzeln in kleine Töpfe umgepflanzt. Nachdem die 
Keimlinge zu einer Größe von ungefähr 5 cm herangewachsen waren, 
wurde dicht unterhalb des ersten Niederblattes dekapitiert. Die Ver- 
suchslösungen wurden in Pastenform auf die Schnittfläche gebracht. 
Zum besseren Kontakt zwischen Epikotylstumpf und Paste erhielt die 
Schnittfläche vor dem Auftragen kleine Nadeleinstiche.“Kontrollpflanzen 
wurden in entsprechender Weise mit Wasserpaste behandelt. Acht Tage 
nach dieser Behandlung wurde als Maß der Pastenwirkung die Länge der 
Kotyledonarsprosse festgestellt. Kontroll- und Versuchsserien umfaßten 
je 40 Einzelmessungen. 


b) Versuche mit Linum usitatissimum. 
__ Die Sämlinge von Linum wurden in größeren Kästen herangezogen 
und bei Auslese möglichst gleichartiger Keimlingé so weit gelichtet, bis 
ihr gegenseitiger Abstand etwa 3cm betrug. Nach Dekapitation 
erhielten die etwa 5 Tage alten Sämlinge auf der Schnittfläche einen 
Wirkstoffpastenaufstrich. 14 Tage später wurden die entstandenen 


1 Die Versuche wurden von Frl. cand. rer. nat. Hzpwı KETTLER ausgeführt. 
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Hypokotylknospen gezählt und deren Längen mit Hilfe des Okular- 
mikrometers gemessen. Jede Versuchs- und Kontrollreihe umfaBte je 


30 Pflanzen. Sämtliche Untersuchungsobjekte befanden sich während 
der Versuchsdauer in einem Gewächshaus. 

Die Pasten wurden aus Adeps lanae und Wirkstofflösung im Ver- 
hältnis 1: 1 zusammengerieben und nach der Konzentration der Wirk- 
stofflösung bezeichnet. 


c) Statistische Sicherung der Ergebnisse. 

Der Tatsache bewußt, daß die zu beobachtenden Merkmale einer 
starken Streuung unterliegen und bei der angewandten Methode mit 
erheblichen Meßfehlern zu rechnen ist, wurden nur einwandfrei sta- 
tistisch gesicherte Resultate aus größeren Kollektiven gewertet (PÂTAU 
1943, Hoszemann 1949). Durch dieses Verfahren entsteht allerdings 
die Gefahr, echte Gesetzmäßigkeiten zu übersehen, die vielleicht bei 
Anwendung anderer Methoden erkennbar wären. 

Die Zahl der Einzelbeobachtungen von Versuchs- und Kontrollserie 
betrug bei den Experimenten mit Vicia Faba 80 und bei jenen mit 
Linum 200—300. Bei. der Größe dieser Zahlen ist anzunehmen, -daB 
sich die Einzelwahrscheinlichkeiten der subjektiven und objektiven Ab- 
weichungen einer Normalverteilung einordnen. 

tnir., das Verhältnis von Mittelwertsdifferenz zum mittleren Fehler 


(tour. m Sr) wurde nicht genau errechnet, wenn es sich einwandfrei 
als erheblich größer oder kleiner als das geforderte tpir. = 3,1 bei Vicia 
bzw. 3 bei Linum abschätzen ließ (Hosemann 1949, S. 74). 

Das prozentuale Verhältnis der Differenz von Versuchs- und Kontroll- 
serie zum Mittelwert der Wasserkontrolle, in den Tabellen mit Pro- 
zent bezeichnet, wurde nur bei statistisch gesicherten Unterschieden 
angegeben. 


III. Einfluß von Wirkstoffen auf die Entwieklung der Kotyledonarknospen 
von Vicia Faba. 








Tabelle 1. Einwirkung von B ind lyl ig em Kalium. 
Wasserkontrolle: 1,99 + 0,08 cm. 




































— 10-* 105 104 1073 102 |2- 102] 2,5 - 10"? 
mo 
Kot.-Sprosse| 1.95+0,1 1,87 +0, 1,69+0,06|: 1,00-+0,03| 0,42) 0,32) 0,00 
cm unent- 
wickelt 
Diff. cm |— 0,04 +0,16— 0,12 + 0,09/— 0,30 + 0,10] — 0,99 + 0,09| — 1,57|— 1,67) —1,99 
% . — 15 —50 — 79 | — 84 — 100 
tpi. 0,3 1,3 3,0 11 | >31) >31) >3,1 
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Da das 3 0-py#r-Âquivalent bei 79 Freiheitsgraden (40 Einzel- 
messungen jeder Reihe, n, + n; — 1 = 79) 3,1 beträgt (Hosemann 1949, 
S. 74), sind die Differenzen von Konzentration 1074 aufwärts mit einer 
Überschreitungswahrscheinlichkeit des Zufallsbereiches von höchstens 
0,27% statistisch gesichert. Die gegenseitigen (nicht angegebenen) 
Differenzen der zu den Konzentrationen 1074, 10°? und 10”? gehörenden 
Werte sind ebenfalls gesichert. 

Deutliche Hemmwirkung auf austreibende Kotylare setzt bei 10"*- 
molarer ß-Indolylessigsäure ein und führt bei 2,5 - 10°? mol zu völliger 
Unterdrückung des Kotyledonarknospenwachstums. 


Tabelle 2. Einwirkung von 2,4 Dichlorphenoxyessigsiure (2,4 D). 
Wasserkontrolle: 1,99 + 0,08 cm. 








| 
1074 103 | 10? 


I ] 
2,4-D mol | 107 | 10-5 | 
Kot.-Sprosse cm | 1,97 1,81 + 0,07 1,41+0,08 | unentwickelt | unentwickelt 
Diff. | + 0,02 | — 0,18 +0,10 | — 0,58 +0,11 — 1,99 | — 1,99 
% | | — 29 —100 | —100 
ee oe 1,8 | 5,3 = >3,1 


Deutlich erkennbare Hemmungskonzentration des 2,4-D beginnt wie 
die von Heteroauxin bei 1074 mol, führt aber bereits bei 10-* mol zu 
völliger Sistierung des Kotylarwachstums. 


Tabelle 3. Einwirkung von Zimtsäure. 
Wasserkontrolle: 1,87 + 0,04 cm. 

| 

| 








T ] 
Zimtsäure mol| 10* 104 | 10% 
Kot.-Sprosse | 1,51 +0,09 141 | 1,38 
cm | | 
Diff: em |—0,36+0,07| —0,46 | — 0,49 
% | —19 | —25 | —26 
| | 
ue: ee ee | en 
Tabelle 4. Einwirkung von Cumarin. 
Wasserkontrolle: 1,99 + 0,08 cm. 
| 7 | 
Cumarin mol 10-5 | BER, lue ae: | 10-1 
a Kot.-Sprosse 1,93 | 191 | 1,91 | 1,88 1,85 +0,10 
a | cm | | | 
Diff. em — 0,06 | —0,08 —0,08 | —0,11 | —0,14+0,13 


| Zimtsäure und Cumarin sind bei den hier verwendeten Konzen- 
| trationen nicht in der Lage, das Wachstum der -Kotyledonarknospen 
völlig zu unterdrücken. Während Zimtsäure deutliche Hemmwirkung 
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aufweist, ist eine solche bei Cumarin nicht festzustellen. Da alle Diffe- 
renzen negativ sind, mu8 jedoch angenommen werden, daB auch Cumarin 
schwache Hemmwirkung entfaltet. _ 

Im Gegensatz zu den eigentlichen Hemmstoffen sind nür die aus- 
gesprochenen Wuchsstoffe Heteroauxin und 2,4-D in den hier an- 
gewandten Konzentrationen zur völligen Unterdrückung der Kotyle- 
donarknospenentwicklung befähigt. 


IV. Einfluß von Wirkstoffen auf die Zahl der am Hypokotylstumpf 
gebildeten Knospen von Linum usitatissimum. 


























Tabelle 5. Einwirkung von B ind lyl J em Kalium. 
Het.-Auxin mol 10-* 11-5 104 1073 fe 10? 
Knospen, Anzahl 5,0 7,2 5,3 +4,7 7,1 | 0,0 
Wasserkontrolle | 4,3+0,36 | 7,7 +0,44 4,3 +0,36 | 7,7 +0,44 | 7,7 +0,44 
Diff. +0,7 —0,5 +1,0 +0,65 —0,6 | —7,7 
tin. <3,1 <3,1 1,5 <3,1 >3,1 
Tabelle 6. Einwirkung von 2,4-D. 

2,4-D mol 1077 10-5 1074 1073 | 102 
Knospen, Anzahl 3,4 4,3 +0,32 3,7 0,00 | 0,00 
Wasserkontrolle 4,2 5,7 + 0,34 4,2 4,2 4,2 

Diff. — 0,8 —1,4+0,46 —0,5 — 4,2 — 4,2 
toi <3,1 3,0 <3,1 >3,1 | >3.1 
Tabelle 7. Einwirkung von Zimtsäure. 
Wasserkontrolle: 4,3 + 0,36 Knospen je Hypokotyl. 
Zimtsäure mol 10-* 1074 1072 
Knospen, Anzahl 4,7 4,9 4,3 
Diff. 0,4 0,6 0,0 hi 
tig. <3,1 <3,1 <3,1 
d Tabelle 8. Einwirkung von Cumarin. 
Wasserkontrolle: 4,3 + 0,36 Knospen je Hypokotyl. 
Cumarin mol | 10-8 10-4 10-* 102 | ie 
Anzahl der 
Knospen 4,8 5,5 +2,9 5,3 4,7 | 4,7 
Diff. +0,5 | +12446 | +10 +04 | +04 
toe <31 | 26 <3,1 | <31 | <3 


Nur die beiden ausgesprochenen Wuchsstoffe B-Indolylessigsjure und 
2,4-D sind ähnlich wie bei Vicia Faba in der Lage, bei Konzentrationen 


von Y,oo bzw. 4,000 mol aufwärts das Austreiben der Hypokotyl- 
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knospen vollständig zu verhindern. Die eigentlichen Hemmstoffe Cu- 
marin und Zimtsäure sind dazu selbst bei unphysiologisch hohen Kon- 
zentrationen von 1/,, bzw. 1/19 mol nicht befähigt. 

Kommen Hypokotylknospen zur Ausbildung, so weist deren Zahl bei 
keinem der angewandten Stoffe und keiner Konzentration einen stati- 
stisch gesicherten Unterschied gegeniiber der jeweiligen Wasserkontrolle 
auf!. Die Wirkung der angewandten Stoffe folgt somit einer Alles- oder 
Nichtsreaktion, was die Annahme wahrscheinlich macht, daß Hypokotyl- 
knospen bei Linum usitatissimum physiologisch vorgebildet sind, deren 
Entwicklung aber durch stoffliche Einflüsse entweder insgesamt ver- 
hindert oder vollzählig ausgelöst wird. Die Unterdrückung kann auch 
durch einen körperfremden Wuchsstoff wie 2,4-D erfolgen. 

Die einmal ausgelöste Knospenentwicklung kann, wie der folgende 
Abschnitt lehrt, durch die applizierten Stoffe entweder nicht beeinflußt 
oder gehemmt oder gefördert werden. 


V. Einfluß von Wirkstoffen auf die Entwicklung der am Hypokotyl- 
stumpf gebildeten Knospen von Linum usitatissimum. 


Tabelle 9. Einwirkung von B-indolyl: em Kalium. 

















Het.-Auxin mol 10% 10-5 10-¢ 10-3 | 10 
Hyp.-Knospen 0,55 0,58 + 0,07 0,48 0,25 0,00 
mm 
Wasserkontrolle | 0,53 + 0,03 0,74 + 0,04 | 0,53 + 0,03 | 0,74 + 0,04 | 0,74 + 0,04 
mm 
Diff. mm +0,02 |—0,16+0,08| —0,05 — 0,49 
%' — 66 — 100 
Épifr. | <3 2 | <3 >3 >3 








Deutliche Hemmwirkung des Heteroauxins läBt sich erst bei Kon- 


zentrationen von über 1074 mol erkennen. Es ist anzunehmen, daß 
Heteroauxin in einem unter 10” mol liegenden Konzentrationsbereich 
fördernden Einfluß auf das Hypokotylknospenwachstum ausübt (Bün- 
NING 1948, S. 108). 


Tabelle 10. Einwirkung von 2,4-D. 

















2,4-D mol 10-7 10-5 10-4 10-3 | 10-2 
Hyp.-Knospen | 0,61 +0,03 0,43 0,21+0,03/ 0,00 | 0,00 
mm 
Wasserkontrolle 0,41 +0,03! 0,57 + 0,03 0.41 +0,03 0.41 | 0,41 
mm | 
Diff. +0,20+.0,04/ —0,14 |—0,20+0,04| —0,41 —0,41 
% | +49 — 25 — 49 —100 | —100 
tir. | 4 | 4 >3 >s 


1 Die tpie.-Werte liegen mit einer Ausnahme (10-5 mol 2,4-D, Tabelle 6) 
erheblich unter dem zu fordernden Wert von 3,1. 
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Sämtliche Differenzen der in obiger Tabelle wiedergegebenen Ver- 
suchsreihen stellen gesicherte Ergebnisse dar, da das zu fordernde 
tpi = 3 durchweg überschritten ist. 
Von besonderem Interesse ist die Tatsache, daß mit einer schwachen 
2,4-D-Konzentration (1077 mol) das Austreiben der Hypokotylknospen 


gefördert werden kann. 2,4-Dichlorphenoxyessigsäure stellt somit 
auch für die Entwick- 





Tabelle 11. Einwirkung von Zimtsäure. lung von Hypokotyl- 
Wasserkontrolle: 0,53 + 0,03 mm. knospen einen echten 
Wuchsstoff dar mit kon- 

Zimtsäure mol 104 10-4 10 zentrationsbedingtem 
Hyp.-Knospen | 0,43+0,013| 0,37 0,30  Fürderungs-und Hemm- 

mm . . A . 

h. Di iffe- 

Diff. —0,10+0,034 | — 0,16. | — 0,23 ee hen 
% _19 _30 _43 renzkonzentration Zwi- 
hie 2,94 +3 53 schen beiden Bereichen 











liegt bei etwa 107% mol. 
Die Hemmung des Knospenwachstums durch Zimtsäure ist nur bei 
hohen Konzentrationen beträchtlich. 


Tabelle 12. Einwirkung von Cumarin. 
Wasserkontrolle: 0,53 + 0,03 mm. 








Cumarin mol 10-5 1074 f ~ | id a 10-1 
Hyp.-Knospen mm 0,51 0,51 | 0,47 
Diff. —0,02 | —0,02 a oe | =. pt — 0,06 
tig. <3 <3 <3 | <3 | etwa 1,5 


Die in obiger Tabelle dargestellten Differenzen liegen innerhalb des 
eineinhalbfachen Wertes der mittleren Abweichung vom Durchschnitts- 
wert, sind also als Zufallsergebnisse anzusehen. Eine schwache Hemm- 
wirkung des Cumarins ist auch hier wahrscheinlich (vgl. S. 342). 

Die Versuche dieses Abschnitts weisen 2,4-D als wirksamste Substanz 
bezüglich ihres Einflusses auf Auslösung und Entwicklung der Hypo- 
kotylknospen von Linum usitatissimum aus. 2,4-Dichlorphenoxyessig- 
säure reicht mit einem Konzentrationsintervall von nur 3 Zehnerpotenzen 
zwischen 10-* und 10” mol einerseits tief in den Hemmbereich und 
andererseits ebenso weit in den Förderbereich. 

Konzentrationen über 10-* mol wirken toxisch. 

Daß B-Indolylessigsäure von 2,4-D in ihrer Aktivität erheblich über- 
troffen wird, haben auch RAOUL und GAUTHERET (1947) auf dem Wege 
der Beeinflussung von Karotten- und Topinamburkulturen in vitro 


festgestellt. 
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Zusammenfassung. 

1. Sowohl die Versuche mit Vicia Faba als auch die mit Linum 
usitatissimum haben erkennen lassen, daB trotz aller Unspezifität ihrer 
Wirkungsweise die ausgesprochenen Wuchsstoffe Heteroauxin und 2,4-D 
in Konzentrationen des Hemmbereiches und die eigentlichen Hemmstoffe 
Zimtsäure und Cumarin sich nicht nur quantitativ sondern auch quali- 
tativ hinsichtlich ihrer .Wirkung auf Kotyledonar- und Hypokotyl- 
knospen unterscheiden. Nur die Wuchsstoffe sind sowohl zur völligen 
Unterdrückung als auch zur Förderung der Knospen befähigt. Die 
Hemmstoffe wirken in physiologischen Konzentrationen nur schwach 
oder mäßig hemmend auf die Entwicklung der Knospen. 

2. ß-Indolylessigsäure wird in ihrer Aktivität von 2,4-Dichlor- 
phenoxyessigsäure (2,4-D) übertroffen. 

3. Es wird wahrscheinlich gemacht, daß die Hypokotylknospen der 
Keimlinge von Linum usitatissimum physiologisch vorgebildet sind. 
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UBER DEN EINFLUSS VON SCHUTTELBEWEGUNGEN AUF 
STRUKTUR UND FUNKTION DES PFLANZLICHEN PLASMAS *. 


Von 
HeLene Kanur. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Februar 1951.) 


A. Einleitung. 

Zu der Frage, welche Vorgänge in pflanzlichen und tierischen Orga- 
nismen durch Erschütterungen als ,,Schiitteleffekt‘‘ oder ,,thixotroper 
Effekt‘‘ ausgelöst werden, liegen bisher nur wenige Untersuchungen vor. 
Den Einfluß starker Luftbewegungen auf die pflanzliche Transpiration 
untersuchten GAUMANN und JAAG und GAUMANN, die Wirkung des 
Schüttelns auf keimenden Senfsamen CouLT, auf die Viskosität des 
Amöbenplasmas ANGERER, auf die Entwicklung von Seeigeleiern 
MATHEws und WAHITCHER und auf die Viskosität der stärkehaltigen 
Scheide von Phaseolus-Keimlingen WEBER (1917). Hinweise über me- 
chanische Beeinflussung des Plasmas durch Druck, Stoß oder Zentri- 
fugalkraft finden wir vei ANDREWS, FITTING (1925), JANSE (zit. nach 
CouLT), Brown und MARSLAND, Küster (1939) und Anpus. Auf Einzel- 
heiten dieser Arbeiten werden wir bei der Diskussion unserer Versuchs- 
ergebnisse eingehen. 

Da diese Arbeiten mit Ausnahme der von CouLr jeweils nur die 
mechanische Beeinflussung einer bestimmten Funktion untersuchen, ist 
eine Deutung der zugrunde liegenden plasmatischen Vorgänge schwierig 
und wird nur in wenigen Fällen versucht. Wir werden von der Analyse 
mehrerer plasmatischer Zustandsgrößen und physiologischer Prozesse 
ausgehen, um aus ihrem Gesamtkomplex Rückschlüsse auf die primäre 
Schüttelbeeinflussung der Plasmastruktur ziehen zu können. 


B. Schüttelapparatur. 
Zur Erzeugung der Schüttelbeweg dienten zwei der in chemischen 
Laboratorien üblichen Konstruktionen von Schüttelapparaten. Ihre Bewegung 


* Die vorliegende Arbeit entstand in den Jahren 1942—1944 als Dissertation der 
Technischen Hochschule Darmstadt. Das von dieser Zeitschrift angenommene 
Manuskript ging in den Kriegswirren verloren; aus verschiedenen Gründen war 
eine neuéNiederschrift, welche die seithererschienene Literatur nichtberücksichtigt, 
erst jetzt möglich. Herrn Prof. Dr. O. Stocker bin ich für die Anregung und 
. dauernde Förderung der Arbeit zu großem Dank verpflichtet. 
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kann als Sinusschwingung aufgefaßt werden und ist als solche physikalisch defi- 
niert durch die Frequenz F (1 Hertz — Anzahl Schwingungen je Sekunde) und 
die Schwingungsamplitude a (in Zentimeter). Aus der stroboskopisch ermittelten 
Frequenz berechnet sich die Winkelgeschwindigkeit w = 22 F und aus a-w? 
die Beschleunigung b. 

Bei Apparat 1, im folgenden als A, bezeichnet, wurde das Versuchsblatt in 
einem Reagensglas oder Erlenmeyerkolben auf einem Schütteltisch durch Motor- 
antrieb hin und her bewegt. Durch Verwendung verschieden großer Übersetzungen 
ließen sich zwei Schüttelbewegungen von verschiedener Frequenz erzielen. 

A; Amplitude a = 4,45 cm. 
Frequenz F = 1,66 Hertz. 
Winkelgeschwindigkeit w = 10,42 sec!. 
Beschleunigung b = 483 cm : sec”?. 

A, Amplitude a = 4,45 cm. 
Frequenz F = 4 Hertz. 
Winkelgeschwindigkeit w = 25,12 sec”1. 
Beschleunigung b = 2808 cm - sec”?. 

Bei Apparat 2, im folgenden als A, bezeichnet, war auf einer durch Motor- 
antrieb in Schwingung versetzten Stahlfeder ein Stativ angebracht, an dem das 
Gefäß mit dem Versuchsblatt befestigt wurde. 

“ Amplitude a = 0,8 cm. 
Frequenz F = 16 Hertz. 
Winkelgeschwindigkeit w — 100,48 sec". 
Beschleunigung b = 8077 cm - sec”?. 


C. Versuche. 


I. Permeabilität. 
a) Versuchsobjekt und Methode. 

Untersucht wurde die Permeation der Nichtelektrolyte Rohrzucker, 
Traubenzucker, Glyzerin und Harnstoff und des Wassers. Als Versuchs- 
objekte dienten die Epidermiszellen der Blattunterseite von Rhoeo dis- 
color. Die individuellen Schwankungen der Permeabilität, des osmoti- 
schen Wertes usw. wurden durch Verwendung der beiden Blatthalften 
als Versuch und Kontrolle ausgeschaltet. 

Die Messungen erfolgten nach einer auf das Objekt zugeschnittenen 
Modifikation der plasmometrischen Methode von H6OFLER (1918) und zur 
Kontrolle auch nach der grenzplasmolytischen Methode von FITTING 
(1915). 

Aus den mit plasmolytischen Methoden gewonnenen Ergebnissen darf, da die 


- natürliche Permeabilität unter dem Einfluß der Plasmolytika (Frrrins 1915, 


CHOLODNY, RUHLAND und HOFFMANN, ILJIN, Kano, RUHLAND, ULLRICH und 
Expo, BoGEN) und der Plasmolyse (PRAT 1922, LEPESCHKIN 1927, ALBACH 1931) 
meist eine mehr oder weniger starke Anderung erfährt, nur unter Vorbehalt auf das 
Verhalten der intakten turgeszenten Zelle geschlossen werden (LUNDEG ıRDH 1932, 
S. 71). Die Beeinflussung verschiedener Plasmen durch Plasmolyse ist artspezifisch, 
wobei im allgemeinen niedrig permeable Objekte weniger empfindlich sind als hoch 
permeable (Scumipt 1936). Da für Rhoeo discolor bisher kein Unterschied zwischen 
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normaler und ,,Plasmolysepermeabilitat“ gefunden wurde (Firrmne 1915, Cor- 
LANDER und BÄRLUND, BÄRLUND, Scumip?r 1936), sind plasmolytische Meß- 
methoden in unserem Falle berechtigt, zumal da wir nur Permeabilitätsvergleiche 
innerhalb ein und desselben Blattes unter gleichen Plasmolysebedingungen an- 
stellen. Dabei auftretende Verschiedenheiten beweisen auf alle Fälle eine Beein- 
flussung der Permeabilität durch das Schütteln. 

Zu der vorgenommenen Abänderung der plasmometrischen Methode ist grund- 
sätzlich folgendes zu bemerken: 

HÖFLER kennzeichnet den Plasmolyseverlauf durch die zeitliche Änderung des 
Protoplastenv » bezogen auf das Volumen der turgorlosen Zelle. Der 


Quotient — , »Plasmolysegrad“ genannt, wird mit zunehmen- 


vol 
ne Volumen 
der Protoplastenkontraktion kleiner und steigt bei Deplasmolyse wieder bis zum 
Ausgangswert 1 an. Die Volumenbestimmung des Plasmakörpers ist aber nach der 
von HÔFLER angegebenen Methode nur bei geometrisch einfachen Zell- und Proto- 
plastenformen möglich; Rhoeo entspricht dieser nur bei wenigen Objekten verwirk- 
lichten Forderung leider nicht. Die Gestaltverhältnisse sind jedoch so, daß man 
zur Beurteilung des Plasmolyseverlaufes die im Flächenschnitt sichtbare Form- 
änderung des Protoplasten heranziehen und statt des Verhältnisses 
Protoplastenv größter Protoplastenquerschnitt 
Geiicclomes qe, Gee Zellquerschnitt 
kann. Er wird im folgenden als ,,planimetrischer“‘ Plasmolysegrad bezeichnet und 
ist zahlenmäßig natürlich von dem Hörterschen ,,volumetrischen“ Plasmolyse- 
grad verschieden. 
Die Epidermiszellen von Rhoeo können als sechsseitige Prismen von der Form 

der Abb. 1 aufgefaßt werden. Wenn der Protoplast während seiner Volumkontrak- 

io = : Yu .__ Querschnitt Protoplast 
tion die Form eines Zylinders beibehielte (Abb. 1a), wäre Querschnitt Zelle 


Querschnitt Protoplast mal Höhe Volumen Protoplast 

Querschnitt Zelle mal Héhe © Volumen Zelle | 
Plasmolysegrad gleich-dem volumetrischen. In Wirklichkeit rundet sich jedoch 
der Protoplast ab, im Grenzfall bis zur Kugelgestalt (Abb. 1b). Wir messen dann 
die Fläche des größten Kugeldurchschnittes, die größer als der Querschnitt des 
volumgleichen Zylinders ist, so daß die planimetrischen Plasmolysegrade zahlen- 
mäßig größer als die volumetrischen sind. Sie besitzen daher nur Vergleichswert 
und lassen keine Berechnung absoluter Permeabilitätsgrößen zu. 

Da sich zu Beginn der Plasmolyse die Protoplasten oft recht unregelmäßig von 
den Zellwänden ablösen, sind die Anfangswerte der Plasmolysegrad-Zeitkurven 
(Abb. 2—4) mit größeren Fehlern behaftet. Man kann sie herabsetzen durch An- 
wendung von Konzentrationen des Plasmolytikums, die eine glatte Ablösung des 
Protoplasten begünstigen (vgl. Küster 1942, WEBER 1919/21, FRey-WyssLiNG). 

Vielfach wird zur schnelleren Abrundung (HÔFLER 1918, CHOLODNY, WEIs, 
KaczMaREK), und auch um MeBfehler durch Exosmose auszuschalten (Frrrrne 
1915, ILsın), eine 4—6stiindige Wässerung der Schnitte empfohlen. Da unsere 
Messungen unmittelbar anschlieBend an das Schiitteln vorgenommen werden 
muBten, haben wir darauf verzichtet, was sich auch zur Vermeidung von Perme- 
abilitäts- und Viskositätsänderungen empfahl (Instn, FrrTING 1920, EL Derry, 
Kamiya, HÄRTEL). 

Zur Durchführung der Versuche dienten Rhoeo-Pflanzen aus Topfkulturen des 
Botanischen Gartens. Eine Längshälfte eines Blattes wurde auf Apparat A/ oder 
A; (vgl. oben) 60 oder 30 min geschüttelt. Danach fertigten wir aus der mittleren 
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Region der durch Anthocyan rot gefärbten Unterseite beider Blatthälften möglichst 
gleich dicke Flächenschnitte an und verwendeten sie teils zur Bestimmung des 
osmotischen Wertes, teils zur Bestimmung der Permeabilitat. 

Der osmotische Wert wurde grenzplasmolytisch in Traubenzuckerlösungen er- 
mittelt, deren Konzentrationen auf 0,01 molar abgestuft waren. Die Schnitte aus- 
einander entsprechenden Regionen zweier Blatthälften ergaben dabei weitgehend 
übereinstimmende Werte. 

Die als Plasmolytika dienenden Lösungen von Rohrzucker, Traubenzucker, 
Glyzerin und Harnstoff wurden vor jedem Versuch aus volummolaren Stamm- 
lösungen frisch hergestellt. Zur Erzielung glatter Plasmolyseformen eigneten sich 
am besten Konzentrationen zwischen 0,3 und 
0,5 molar. Die Plasmolyse fand in Deckelschälchen sd se 

I 





mit 5—10 cm? Lösung statt. 

Zur plasmometrischen Messung wurde, in An- si 
lehnung an URSPRUNG und BLum, Prat (1922) J ee 
sowie Huser und HöÖFLER, kurz nach Eintritt ë Y N 
der Grenzplasmolyse in einem Schnitt ein Kom- \ Ne 
plex von 5—10 Versuchszellen ausgewählt und 
im Umriß der Zellen und Protoplasten mit dem 
Zeichenokular aufgezeichnet. Nach der Messung, 


























die nie länger als 5 min dauerte, kamen die H un I 

Schnitte sofort wieder in die Lösung zurück. ya 3 

Wir bemühten uns, deh gesamten Plasmolyse- b TEEN Se. 

verlauf möglichst an ein und derselben Zellgruppe 4 UE à \ 
eines Schnittes zu verfolgen und sind nur in 











wenigen Fällen, in denen es uns nicht gelang, N 
die Zellen wieder aufzufinden, von diesem Grund- per teen engen nated 
satz abgewichen. Zur Orientierung am Schnitt lyse der Epidermiszellen von 
leistete ein in Quadrate eingeteiltes Okularmikro- Rhoeo (vgl. Text). 
meter gute Dienste. Der Plasmolyseverlauf wurde 

in kurzen Zeitabständen mikroskopisch verfolgt und in charakteristischen Stadien 
aufgezeichnet. Dadurch ist auch der Kurvenverlauf zwischen den einzelnen 
Meßpunkten durch Beobachtung gesichert. Zur Auswertung wurden die ge- 
zeichneten Umrisse planimetriert und die Plasmolysegrade als Mittelwert aus 
jeweils 5 Zellen berechnet. 

Die fehlerstatistische Durchrechnung ergibt, daß die Standardabweichung der 
so gewonnenen Mittelwerte durchschnittlich bei 0,036, d.h. etwa 4,5% liegt und 
damit keine ausreichende Sicherung beim Vergleich einzelner Werte gewährleistet. 
Der Gesamtverlauf der Kurven jedoch ist durch die ausnahmslose Übereinstimmung 
z&hlreicher Versuchsreihen völlig sichergestellt. 

Zur grenzplasmolytischen Bestimmung der Glyzerin- und Harnstoffpermeabilität 
nach Frrrisg wurden zwei Konzentrationsreihen hergestellt (vgl. BRAUNER, S. 53): 

1. Harnstoffreihe: 0,22 0,23 0,24 ... 0,30 molar. 

2. Glyzerinreihe: 0,22 0,23 0,24 ... 0,30 molar. 

In jede Konzentrationsstufe wurden 2 Schnitte eingelegt. Nach 30, 60 und 90 min 
wurde geprüft, in welcher Konzentration Grenzplasmolyse vorlag. Zur Kenn- 
zeichnung der Permeationsgeschwindigkeit dient der temporäre, osmotische Ko- 
effizient C,/C, (BARLUND). Dabei ist C, = ,,Normalzuckerwert“ = Grenzkonzen- 
tration einer mit dem Plasmolytikum isotonischen Zuckerlösung, C, = Grenz- 
konzentration des betreffenden Plasmolytikums zu einem bestimmten Ze#punkt. 
Der Koeffizient ist um so kleiner, je leichter das Plasmolytikum permeiert und je 
länger es einwirkt. 
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b) Ergebnisse. 
1. Plasmometrische Methode vor HörLEr. 

a) Wasserpermeabilität. Zur Beurteilung der Wasserpermeabilität 
vergleichen wir den Plasmolyseverlauf der ungeschüttelten und ge- 
schüttelten Zellen in den nur schwach permeierenden Lösungen von 
Rohrzucker, Traubenzucker und Harnstoff. Unter Vernachlässigung der 
nur geringen Endosmose ist in unserer vergleichenden Versuchsanord- 
nung die Geschwindigkeit der Volumenverkleinerung des Protoplasten 
ein MaB für die relative Geschwindigkeit des Wasseraustrittes aus der 
Zelle. Alle anderen Faktoren, von denen nach HÔrLER (1931) das 
Plasmolysetempo außerdem abhängt, sind durch unsere Versuchsanord- 
nung als für beide Teilversuche gleich groß ausgeschaltet. Die Abb. 2 
und 4 zeigen in allen Fällen für die geschüttelten Zellen einen viel steileren 
Anfangsabfall des Plasmolysegrades und damit eine . Erhöhung der 
Wasserpermeabilität; sie führt unter rasch fortschreitender Protoplasten- 
kontraktion in kürzerer Zeit zum Konzentrationsausgleich mit der 
Außenlösung als bei den ungeschüttelten Zellen. 

Die Permeabilitätserhöhung für Wasser ist wahrscheinlich mit einer Exosmose- 
steigerung für im Zellsaft gelöste, osmotisch wirksame Substanzen verbunden. Das 
ergibt sich aus folgenden Überlegungen: Aus der Größe des Endplasmolysegrades 
berechnet sich der osmotische Wert der nicht plasmolysierten Zelle nach HörLER 
(1918) durch Multiplikation mit der Konzentration des Plasmolytikums (0 = C'- G). 
In Tabelle 1 sind einige auf diese Weise aus unseren planimetrischen Plasmolyse- 
graden berechnete Werte den vor der Plasmolyse grenzplasmolytisch ermittelten 
gegenübergestellt. 


Tabelle 1. Rhoeo discolor. 

A osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse, in Mol Traubenzucker; B osmotischer 
Wert bei Endplasmolyse, berechnetaus O = C - @ (@ = planimetrischer Plasmolyse- 
grad) in Mol des betreffenden Plasmolytikums; Schüttelapparat AY (F = 4 Hertz, 
a = 4,45 cm). Schüttelzeit 30 min. 




















Fiusnktphlinen a Ungeschüttelt b Geschüttelt SPP 
A B A B 
Traubenzucker . . 0,23 0,212 0,23 0,196 
Traubenzucker . . 0,24 0,249 0,24 0,237 
Traubenzucker . . 0,25 0,285 0,25 0,245 
Rohrzucker. . . . 0,21 0,212 0,21 0,200 
Harnstoff. . . .. 0,23 0,232 0,23 0,216 
DE... ee 0,232 0,238 0,232 0,219 
Differenz A—B. . —0,006 + 0,016 + 0,013 + 0,012 


Da die planimetrischen Plasmolysegrade etwas zu große Werte liefern (vgl. 
Abb. 1), sind in Tabelle 1 unter B höhere Werte als unter A zu erwarten. Das ist 
bei den ungeschüttelten Zellen im allgemeinen auch der Fall, wenn auch nur inner- 
halb der Fehlergrenze (Mittelwert A: B = 0,232:0,238). Bei den geschüttelten 
dagegen liegt der Plasmolysegrad und damit der berechnete osmotische Wert stets 
niedriger (wenigstens außerhalb 10), als nach Maßgabe des grenzplasmolytisch 


















Über den Einfluß von Schüttelbewegungen. 351 


ermittelten osmotischen Wertes zu erwarten wäre (Mittelwert A: B = 0,232:0,219), 
was auf einen Austritt osmotisch wirksamer Substanzen während der Plasmolyse 

Auf die von Hörer (1930) angegebene Bestimmung der Wasserpermeabilität 
aus der Deplasmolysezeit in einer Plasmolytikumkonzentration, welche gegenüber 
der zur Plasmolyse verwendeten hypotonisch ist, mußte verzichtet werden, weil der 
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Abb. 2a—c. Plasmolysegrad-Zeitkurven in Traubenzucker, Schüttelapparat A Schüttel- 
dauer 30 min. Osmotischer Wert (Grenzplasmolyse) bei a 0,24 mol Traubenzucker, bei 
b 0,23 mol, bei c 0,25 mol. 


Plasmolysegrad der ungeschiittelten und der geschiittelten Zellen verschieden groB 
ist und ein Schiitteln vorplasmolysierter Schnitte sich aus verschiedenen Griinden 
nicht empfiehlt. Aus demselben Grund scheidet diese Methode auch bei der Be- 
stimmung der Permeabilität fiir Zucker, Harnstoff und Glyzerin aus, der wir uns 
nun zuwenden. 

B) Zuckerpermeabilität. Wir beurteilen die Zuckerpermeabilität nach 
dem Gesamtverlauf der Plasmolysegrad-Zeitkurven der Abb. 2. Da nach 
Einstellung des osmotischen Gleichgewichtes kein Konzentrationsgefälle 
zwischen Außenlösung und Zellsaft mehr besteht, muß eine Wieder- 
ausdehnung der Protoplasten durch das allmähliche Eindringen des 
Plasmolytikums verursachtsein. Diese Volumzunahme erfolgt in T'rauben- 
zuckerlösungen bei den geschüttelten Protoplasten schneller und ist 


Planta. Bd. 39. 24 
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eher beendet als bei den ungeschüttelten, so daB sich die beiden Plasmo- 
lysegrad-Zeitkurven überschneiden. Die Permeabilitat für Traubenzucker 
wird also durch das Schütteln erhöht. Die absoluten Deplasmolysezeiten 
sind jedoch nicht unmittelbar vergleichbar, weil die Wiederausdehnung 
bei den geschüttelten Zellen von einem kleineren Plasmolysegrad aus 


erfolgt. 


x Pa LL 
180 210 240 270 300 330 
Zeit min 
Abb. 3a—c. Plasmolysegrad-Zeitkurven in Glyzerin. Schüttelapparat A’, Schütteldauer 
30 min. Osmotischer Wert bei a 0,20 mol Traubenzucker, bei b 0,21 mol, bei c 0,22 mol. 








Rohrzuckerlösungen permeieren zwar ebenfalls, aber nur in sehr ge- 
ringen Mengen (BARLUND, HÔrLER 1930) und schädigen bei der not- 
wendiger- langen Einwirkungsdauer die Zellen sichtbar, so daß zwar 
bei den geschüttelten Zellen die anfängliche Förderung der Plasmolyse 
durch erhöhten Wasseraustritt deutlich hervortritt (Abb. 4), über 
Unterschiede im Deplasmolysetempo bei den ungeschüttelten und ge- 
schüttelten Zellen aber nichts ausgesagt werden kann. 

y) Glyzerinpermeabilitat. Rhoeo discolor gehört im Sinne der ,,spe- 
zifischen Permeabilitätsreihen‘‘ HöFLERs zum Glyzerintyp. Die Perme- 
abilität für Glyzerin ist etwa 3—5mal so groB als für Harnstoff 
(BoGEN). 
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Durch das Schiitteln wird die Permeationsgeschwindigkeit des Glyzerins 
noch erheblich erhöht, so daß die geförderte Glyzerinendosmose die eben- 
falls gesteigerte Wasserexosmose übertrifft. Die Protoplasten der ge- 
schüttelten Zellen kontrahieren sich infolgedessen, im Gegensatz zur 
Traubenzuckerplasmolyse, langsamer als die der ungeschüttelten und 
erreichen schon bei höheren Plasmolysegraden den Konzentrations- 
ausgleich mit der Außenlösung (Abb. 3). Die Plasmolysegrade der ge- 
schüttelten Zellen liegen ohne Überschneidung dauernd höher als die 
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Abb. 4. Plasmolysegrad-Zeitkurven in Rohrzucker und in Harnstoff. Schüttelapparat A7 
Schütteldauer bei Rohrzucker 40, bei Harnstoff 30 min. Osmotischer Wert bei Rohrzucker 
0,21 mol Traubenzucker, bei Harnstoff 0,23 mol Traubenzucker. 





der ungeschiittelten und bringen damit nur noch die Förderung der 
Glyzerinpermeabilität, nicht mehr die sonst im Anfangsteil der Kurven 
sichtbare Erhöhung der Wasserpermeabilität zum Ausdruck. Da die 
letztere aber auch hier zweifellos vorhanden ist, ist die Glyzerinperme- 
abilität in Wirklichkeit noch wesentlich mehr gefördert als aus den 
Kurven der Abb. 3 hervorgeht. 

6) Harnstoffpermeabilität. Harnstoff permeiert in die Zellen von 
Rhoeo langsamer als Traubenzucker und fast so langsam wie Rohrzucker. 

Die Plasmolyse verläuft im Prinzip wie in den Traubenzucker- 
lösungen (Abb. 4). Um den gesamten Plasmolyse- und Deplasmolyse- 
verlauf verfolgen zu können, müssen die Schnitte sehr lange dem Plasmo- 
lytikum ausgesetzt werden. Es ist wahrscheinlich, daß dabei das natür- 
liche Permeabilitätsverhalten beträchtlich geändert wird, weshalb den 
Ergebnissen dieser Versuche keine allzu große Bedeutung beizumessen 
ist. Dessenungeachtet konnten wir in der Mehrzahl der Fälle in den 

24* 
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geschüttelten Zellen einen deutlich früheren Eintritt völliger Deplasmo- 
lyse feststellen als in den ungeschüttelten, was auf eine erhöhte Harnstoff- 
permeabilität schließen läßt. Die am Ende der Kurven von Abb. 4 
angegebenen Zahlen bedeuten die Zeiten, nach denen der Plasmolyse- 
grad 1 erreicht ist. Sie betragen für die geschüttelten Zellen 650 min, 
für die ungeschüttelten 740 min. 


2. Grenzplasmolytische Methode nach Fırrınc. 


Eine Versuchsreihe nach der grenzplasmolytischen Methode wird in 
Tabelle 2 mitgeteilt. Wir sehen unsere plasmometrisch gefundenen 
Ergebnisse bestätigt. Die geschüttelten Zellen nehmen in derselben 
Zeit mehr Glyzerin bzw. Harnstoff auf als die ungeschüttelten. Ihre 
Grenzkonzentration wird dadurch erhöht, der osmotische Koeffizient 
verkleinert. Die Permeabilität für Glyzerin ist in höherem Maße 
gefördert als die für Harnstoff. Die Differenzen stehen im Verhältnis 
Harnstoff ; Glyzerin = 1: 1,94. 


Tabelle 2. Rhoeo discolor. 
C, 0,22 mol Rohrzucker; Schüttelapparat A} (F 1,66 Hz, a 4,45 cm); Schüttel- 
dauer 60 min. 


























a Ungeschüttelt “bd Geschüttelt 
Connu pe Harnstoff . Glyzerin Harnstoff Glyzerin 
Mol Mol Mol | Mol 
n n . | 
OR. am à. 0,220 0,230 0,225 | 0,235 
Comes. . . kee si 0,240 0,260 0,250 | 0,280 
RS. er de 0,250 0,300 0,260 | 0,330 
Aufgenommene Menge | 
während 60 min . . 0,030 0,070 0,035 0,095 
Cz i 0,22 0,22 u 0,22 are 0,22 xi 
Cp nach 90 min... 0,25 = art | 0,30 = 0,733. 0,56 = 0,845 0,33 = 0,665 
Il. Viskosität. 


a) Versuchsobjekte und Methode. 

Auf eine Schüttelbeeinflussung der Plasmaviskosität kann schon aus 
der vollkommeneren und rascheren Abrundung der Protoplasten bei den 
Permeabilitätsversuchen geschlossen werden. Zur Bestätigung dienten 
besondere Versuchsreihen nach der Plasmolyseform- (WEBER 1924) und 
der Plasmolysezeit-Methode (WEBER 1929). Zur Plasmolyse wurden nur 
Lésungen von Traubenzucker und Harnstoff verwendet, da Glyzerin 
als leicht permeierende Verbindung die Abrundung zu stark fördert. 
Die Änderungen der Protoplastenform und -größe während des Plasmo- 
lyseverlaufes wurden mikroskopisch verfolgt. 
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b) Ergebnisse. 

Tabelle 3 gibt einen dieser Plasmolyseform- und -zeitversuche in 
0,4 mol Traubenzucker. Die Bezeichnungen ,,schwache“, ,,mittlere“‘ und 
„starke‘‘ Plasmolyse beziehen sich auf die jeweilige Volumkontraktion 
des Protoplasten, die bei den geschüttelten Zellen infolge erhôhter 
Wasserpermeabilität zu einem bestimmten Zeitpunkt stets stärker ist 
als bei den ungeschiittelten. 


Tabelle 3. Rhoeo discolor. 
Schüttelapparat Aj (F 4 Hz, a 4,45cm); Schütteldauer 30 min. 10 Uhr: 
Beide Schnitte in 0,4 mol Traubenzuckerlösung eingelegt. 








Zeit Ungeschüttelt Geschüttelt 
1015 schwache bis mittlere mittlere Plasmolyse, 
Plasmolyse, konkav konkav 
1090 mittlere Plasmolyse, mittlere bis starke Plasmo- 
konkav lyse, konkav; einige Me- 
nisken abgeflacht 





1045 mittlere Plasmolyse, kon- | starke Plasmolyse; Menis- 
| kav; Menisken vereinzelt | ken teils konkav, teils 
| etwas abgeflacht flach oder konvex 

1115 beginnende Rundung | über 50% der Protoplasten 

gerundet, im übrigen flache 

bis konkave Menisken 





113% jetwa 50% der Protoplasten | alle Protoplasten gerundet 
| gerundet 
12% | alle Protoplasten _ 
gerundet 
Plasmo- | 135 min 90 min 
lysezeit | 


Als Schiitteleffekt ergibt sich eine Erniedrigung der Viskosität. Die 
Plasmolysezeit, d.h. die Zeit vom Einlegen in das Plasmolytikum bis 
zur völligen Rundung des Protoplasten, weist in allen Fällen deutliche 
Unterschiede zwischen geschüttelt und ungeschüttelt auf, während die 
Beurteilung nach der Plasmolyseform bisweilen schwieriger ist. Wir 
sehen die Ursache darin, daß einerseits die ungeschüttelten Zellen als 
die langsamer plasmolysierenden ‚besser Zeit haben, sich schon in 
früheren Stadien der plasmolytischen Kontraktion abzurunden“ (HUBER 
und HÔrLER), und daß andererseits bei den geschüttelten Protoplasten 
durch den sehr raschen und oft einseitigen Wasserentzug die Erreichung 
konvexer Plasmolyseformen etwas verzögert wird. 

Das Zusammengehen von Permeabilitätserhöhung und Viskositäts- 
erniedrigung, für das in der Literatur mehrfach Beispiele vorliegen 
(WEBER 1925, HÖFLER und WEBER, Huser und HÔFLER, BOGEN, 
Scumipt 1939, HÄrTer) läßt sich, wie wir später bei der allgemeinen 
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Diskussion zeigen werden, durch die Annahme plasmatischer Struktur- 
änderungen erklären. 

Der Befund struktureller Schüttelwirkungen legte es nahe, die Unter- 
suchung auf Quellungsbeeinflussungen auszudehnen. 


III. Quellung. 
a) Versuchsobjekt und Methode. 

a) Samen. Versuchsobjekt waren Samen von Soja hispida, Sorte 
Angern. 20 in der Apparatur A, geschiittelte und 20 ungeschiittelte luft- 
trockene Bobnen wurden einzeln gewogen und jede in ein Reagensglas 
gegeben, das zu etwa einem Drittel mit destilliertem Wasser gefiillt war. 
Um den Verlauf der Quellung zu untersuchen, erfolgte während 10 bis 
15 Std anfangs jede Stunde, später alle 2 und schlieBlich alle 4 Std 
eine Wägung der vorher leicht mit Filtrierpapier abgetrockneten Samen 
auf der Balken-Torsionswaage. 

Die Versuche wurden teils im Thermostaten bei einer konstanten Temperatur 
von 23° C, teils bei für beide Teilversuche gleichen Zimmertemperaturen zwischen 
14 und 21°C durchgeführt. 

Der Quellungszustand der Samen berechnet sich aus der Differenz zwischen 
dem jeweiligen Versuchsgewicht und dem Lufttrockengewicht, bezogen auf 100 g 
des Lufttrockengewichtes. 

Quellungsversuche, bei denen die Samen auf feuchtes Filtrierpapier gelegt 
wurden, um die nach PRINGSHEIM (1931) bei Unterwasserquellung auftretende 
At hemmun g zu vermeiden, brachten bei ungewöhnlich starker Streuung der 
Einzelwerte keine Unterschiede zwischen ungeschüttelten und geschüttelten 
Bohnen. Offensichtlich wirkte bei dieser Versuchsanordnung die unvollständige 
und unbestimmte Berührung mit dem Wasser auf die Quellungsgescl.windigkeit 
begrenzend. Bei der Quellung in Petrischalen, in denen die Samen knapp mit 
Wasser bedeckt waren, erhielten wir die gleichen Ergebnisse wie mit völlig unter- 
getauchten Samen. 

Bald nach Beginn der Queliung fielen meist einige Bohnen durch sehr rasche 
Aufnahme und Ansammlung von Wasser unter der Samenschale auf, was nach 
PRINGSHEIM (1930) durch feine, makroskopisch nicht sichtbare Risse in der Samen- 
schale hervorgerufen wird. Sie wurden von der weiteren Untersuchung ausge- 
schlossen. Umgekehrt kann die ,,Hartschaligkeit‘ mancher Samen (PRINGSHEIM 
1930) den Beginn der Wasseraufnahme hinauszögern und dadurch eine oft recht 
große Streuung der Anfangswerte bedingen. Die Gewichte besonders hartschaliger 
Bohnen sind in Tabelle 4 eingeklammert verzeichnet und bei der Berechnung der 
Mittelwerte nicht berücksichtigt. 

ß) Laubblätter. Blätter sind aus verschiedenen Gründen für Quel- 
lungsversuche schlecht geeignet. Die Blattepidermis setzt durch Aus- 
scheidung wachsartiger Substanzen die Benetzbarkeit des Blattes mehr 
oder weniger weitgehend herab und zu der Gewichtszunahme urch 
Quellung kann eine solche durch Infiltration der Interzellularen | inzu- 
treten. Auch erschwert die relativ zum Volumen große Oberfläshen- 
entwicklung der Blätter das rasche, sorgfältige Abtrocknen nach der 
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Quellung und führt durch sofort einsetzende Verdunstung leicht zu 
Ungenauigkeiten bei der Wägung. Da es jedoch erforderlich erschien, 
wenigstens qualitativ zu prüfen, ob die Ergebnisse an Samen auch für 
stärker wasserhaltige Gewebe Gültigkeit haben, wurden einige Versuche 
mit Blättern von Rhoeo discolor, Taraxacum officinale (Klonkultur) und 
Salat (Stuttgarter Sommer) durchgeführt. 

Zwei, nach ihrer Stellung am Vegetationspunkt gleich alte Blatter, 
deren Schnittwunde mit Vaseline verklebt war, wurden gewogen und 
zur Anwelkung frei aufgehängt. Nach 30 min wurde das ,,Anwelk- 
gewicht‘‘ bestimmt, das als Bezugsgröße für die Wasseraufnahme dient. 
Nun wurden die Blätter 10—20 min geschüttelt (Apparat A,) bzw. ruhig 
stehen ’gelassen und schließlich in Wasser 30 min gequollen. Die Dif- 
ferenz zwischen Endgewicht und Anwelkgewicht, bezogen auf 1 mg An- 
welkgewicht, ergibt das Maß für die Geschwindigkeit der Wasser- 
aufnahme. 

b) Ergebnisse. 

a) Samen. Die Quellungskurven der Sojabohnen unterscheiden sich 
von denen der meisten anderen Samen (PRINGSHEIM 1930) dadurch, daß 
die Wasseraufnahme in den ersten 1—11/, Std sehr langsam und unter 
großer Streuung der Einzelwerte erfolgt. Erst dann steigt sie rasch an, 
um sich ganz allmählich gegen das Quellungsmaximum hin, das je nach 
der herrschenden Temperatur in 11—14 Std erreicht wird, zu verlang- 


samen. 
Zur Erreichung eines Schütteleffektes muß die Schütteldauer min- 
destens 10 min betragen. Nach 1, 2 und 5 min langem Schütteln ist noch 
kein Unterschied festzustellen (Abb. 5a—c). Längeres Schütteln als 
10 min (bis 45 min untersucht) vermag den Effekt nicht zu vergrößern. 
Die Wirkung des Schüttelns äußerte sich in den zahlreichen Versuchs- 
reihen stets in einer Quellungsförderung. Ihr Ausmaß ist durch die in 
Abb.5d und e dargestellten Extreme umgrenzt, zwischen denen die 
übrigen Fälle lagen. In Tabelle4 sind Zahlenwerte zu Abb. 5d gegeben, 
welche zeigen, daß die Differenzen zwischen geschüttelten und unge- 
schüttelten Samen zur Zeit der Förderung gut gesichert sind. Diese 
liegt hauptsächlich zwischen 1!/, und 3 Std, wo die Kurve der geschüt- 
telten Samen einen steileren Anstieg nimmt. Gegen das Quellungs- 
maximum zu verlangsamt sich die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme 
in zunehmendem Maße, so daß sich die beiden Kurven nach beendeter 
Quellung schließlich treffen. Daß die Menge des von den ungeschüttelten 
und den geschüttelten Samen aufgenommenen Wassers gleich groß ist, 
die gesamte Quellungskapazität durch das Schütteln also nicht geändert 
erscheint, könnte auch eine Folge des wieder abgeklungenen Schüttel- 
reizes sein. Wir sind zur experimentellen Entscheidung dieser Frage 
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Tabelle 4. Soja hispida. 
































Quellung in Prozenten des jewichtes; Temperatur 23° C (Thermostat) ; 
Schiittelapparat A, (F 16 Hz, a 0,8 cm); Schütteldauer 20 min. 
a Ungeschüttelt b Geschüttelt 
Quellung nach Minuten Quellung nach Minuten 
91 | 180 | 245 38@ | 631 91 | 180 | 245 | 451 | 631 
2,33 | 12,60 | 45,3 | 78,0 | 106,56] 3,28 | 44,6) 58,5| 86,4] 103,0 
1,35 | 4,20 | 51,8 | 120,0 | 106,5 | 35,30 | 75,5 | 82,0 | 106,0 | 122,5 
43! 2,39 | 19,6 | 56,5 | 87,5] 1,25] 13,4| 35,8] 71,7| 92,6 
0,96 | (0,96)! (2,9) 2 83,5| 1,03 3,1| 30,9| 77,0} 98,0 
12 | 2,15 | 34,8 93,11 1,98] 25,8| 44,2| 74,4| 94,3 
1,24 | 13,20 | 34,7 Ga 87,3} 1,48| 30,2| 50,7| 85,3 | 104,0 
oe 29,40 | 45,6 | 74,5 | 101,0] 8,06; 50,5| 66,6) 96,1| 115,0 
5,96 | 20,6 | 59,1 88,11 1,88| 50,7| 63,7 | 89,7 | 106,0 
= 2,10 | 17,1 47,0 79,0 | 10,30 | 78,1] 89,6 | 108,5 | 118,5 
,94 | 14,70 | 40,3 | 69,0 99,0 | 66,50 | 87,5 | 46,4 | 116,0 | 125,5 
,47 | 4,10 | 25,6 66,0 100,0 | 35,60 | 61,9] 78,5 | 106,0 | 117,0 
,40 | 14,50 | 40,3 | 67,7 94,3} 1,82| 31,4| 53,6| 86,5 | 107,0 
,86 | 41,20 | 53,2 | 93,5 |103,0| 1,59| 35,2| 52,3) 85,1| 106,0 
1,05 | 5,25 | 30,5 | 64,7 |100,0! 0,56| 14,6| 43,1| 78,7 | 101,0 
4,20 45,70 | 63,6 | 93,6 | 115,0 | 79,10 | 103,7 | 113,0 | 121,0 | 124,0 
0,82 | 5,77 | 30,8 63,6 92,0 | 71,60 | 85,7 | 96,0 | 121,0 | 123,5 
2,02 | 24,20 | 48,3 | 72,1 | 98,5] 0,49] (1,0) 19,6! 68,3! 89,3 
1,85 | 16,20 | 40,7 70,3 97,5] 70:90 | 86,8 | 103,0 | 121,0 | 122,0 
54,90 81,1 96,3 114,0 | 51,10 | 71,0) 84,2 | 104,5 | 117,0 
1,48 | 8,36 | 36,0 | 66,5 96,3 
Mittelwert 4,41 | 16,79 | 39,9 | 71,46 | 97,1 | 23,3 52,7 | 63,8; 94,7 | 110,0 
Mittlerer 
Fehler + 2,95) +4,02] + 3,61) +3,01 | +2,11] +6,8 | + 7,06) + 5,92) + 4,07| + 2,68 
Differenz der Mittelwerte geschüttelt — | 18,89 | 35,91 | 23,9 | 23,24 | 12,9 
ungeschüttelten | +7,4 | +8,12] + 6,93) +3,95! +3,42 
In Prozent der umgeschüttelten | 429 | 214 60 24 18 














Tabelle 5. Taraxacum officinale, Rhoeo discolor, Salat. 


Quellung je Milligramm Anwelkgewicht; Schüttelapparat A, (F 16 Hz, 20,8 cm); 
Schütteldauer 10—20 min. 
































Wel- | | 
kungs- |Quellung| Förde- 
Frisch- | Anwelk-| End- LE a + 2 -i 
Objekt | Vorbehandlung | gewicht | gewicht | gewicht h- | gewicht | der un 
gewicht nach | geschüt 
nach 30 min telten 
mg mg mg 30 min 
Taraxacum | geschüttelt 430 353 552 0,179 | 0,564 64 
ungeschüttelt | 448 398 535 0,111 | 0,344 
Taraxacum | geschüttelt 624 513 818 0,178 | 0,593 70 
ungeschüttelt | 653 548 739 0,161 | 0,348 
Rhoeo geschüttelt 350 311 486 0,111 0,563 | 37 
ungeschüttelt | 398 301 425 0,243 | 0,412 | 
Salat geschüttelt 371 263 404 0,291 0,535 | 25 
0,427 | 
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wegen der Totalzerstérung unserer Apparaturen durch Fliegerangriff 
nicht mehr gekommen. 

B) Laubblätter. Einige Versuche mit Blättern von Rhoeo, Taraxacum 
und Salat sind in Tabelle 5 zusammengestellt. Sie zeigen grundsätzlich 
dasselbe wie die Untersuchung der Samen, nämlich eine Förderung der 
Quellfähigkeit durch das Schütteln, die von Objekt zu Objekt quantitativ 














L J 
200 0 600 800 0 20 WM 60 800 
Zeit min Zeit min 
Abb. 5a—f. Quellungsverlauf bei Sojabohnen bei verschiedener Temperatur und Schiittel- 
dauer. Quellung in Prozenten des Lufttrock ht Schiittelapparat A,. 





verschieden ist, größenordnungsmäßig aber übereinstimmt. Die End- 
gewichte der gequollenen Blätter liegen erheblich über den Anfangs- 
gewichten, da die im Pflanzenverband befindlichen Blätter stets unter 
einem Wasserdefizit stehen (STOCKER 1929). Inwieweit sie bereits die 
volle Quellungskapazität zum Ausdruck bringen, wurde nicht weiter 
untersucht. 

IV. Transpiration. 


a) Versuchsobjekt und Methode. 


Die Kulturen von Rhoeo discolor, Taraxacum officinale und Salat 
dienten auch als Versuchsobjekte zur Untersuchung der Schiittelwirkung 
auf die Transpiration. Gleich alte, frisch abgeschnittene Blatter, deren 
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Stiele mit Vaseline abgedichtet waren, wurden nach 15—30 min Schiittel- 
bewegung auf Apparat A, bzw. A; oder gleich langer Ruhe rasch auf 
der Balken-Torsionswaage gewogen und dann im Laboratorium frei auf- 
gehängt. Ihre Gewichtsabnahme wurde in Abständen von 30 und 
150 min verfolgt und auf 1 mg Frischgewicht berechnet. 


b) Ergebnisse. 

Im Vergleich mit ungeschiittelten Kontrollblitiern ergab sich in allen 
Versuchsreihen eine stärkere Transpiration der geschüttelten Blätter (Ta- 
belle 6). Die Transpirationsförderung beträgt nach 30 min 15—68%, 
nach 150 min ist sie meist relativ noch größer. Es ist anzunehmen, daß 
außer einer Erhöhung der kutikularen Transpiration eine stärkere Wasser- 
dampfabgabe aus den Mesophyllzellen in die Interzellularen und die 
Atemhöhle erfolgt, so daß die vorhandene Spaltöffnungsweite besser aus- 
genutzt wird; diese wird, wie sich aus orientierenden Messungen der 
Spaltenweite anläßlich der Assimilationsversuche ergab, bei den 
gewählten Lichtverhältnissen durch das Schütteln nicht verändert. 


Tabelle 6. Taraxacum officinale, Rhoeo discolor, Salat. 
Transpiration je Milligramm Frischgewicht; Schüttelapparat. Aj (F 4 Hz, 
a 4,45 cm) bzw. A, (F 16 Hz, a 0,8 cm); Schütteldauer 15 bzw. 30 min. 


























Gewicht in Transpiration Transpirations- 
„| Miligramm | }Sschgewicht | Prozent der un- 
Objekt | Vorbehandlung a — 2 ‘© nach => Eschütteiten 
mg |30 min |150 min] 30 min |150 min] 30 min |150 min 
Taraxacum | geschüttelt A, 594 537 | 504 | 0,096 | 0,184 | 19 | 12 
ungeschüttelt 603 554 | 485 | 0,081 | 0,164 
Taraxacum | geschüttelt A, | 1120 | 1007 | 828 | 0,101 | 0,261} 68 160 
ungeschüttelt | 1034 972 | 930 | 0,060 | 0,101 
Taraxacum | geschüttelt A, | 827 | 755 | 702 | 0,083 | 0,151 | 15 20 
ungeschüttelt 836 778 | 731 | 0,072 | 0,126 
Rhoeo geschiittelt A, 945 921 | 861 | 0,025 | 0,091 | 47 117 
ungeschiittelt 863 848.) 827 | 0,017 | 0,042 
Salat geschiittelt A, 517 434 | 384 | 0,162 | 0,252 | 32 | 33 
ungeschiittelt 478 419 | 387 | 0,123 | 0,190 | 





V. Wasserstoffionenkonzentration. 
Über die große Empfindlichkeit hochmolekularer Proteine gegenüber 








Px-Anderungen, insbesondere über den inneren Zusammenhang zwischen 
Pu; Permeabilität, Viskosität und Quellung liegen in der Literatur zahl- 
reiche Untersuchungen vor (SAKAMURA und TsunG-L£ Loo, PrAr 1926, 
WERTHEIMER, ILJIN, NIETHAMMER, KACZMAREK, PEKAREK, BOGEN, 
MosesBAcH, BÜNNING 1935, 1941/42). Wir wenden uns daher der Frage 
nach einer Schüttelbeeinflussung der Wasserstoffionenkonzentration von 
Blattextrakten zu. 





| Le 





~— 


v— 





Uber den Einfluß von Schüttelbewegungen. 


a) Versuchsobjekt und Methode. 
Zur pa-Messung wurden die Längshälften von Rhoeo discolor- und 
Salatblättern auf der Apparatur A, 20 min geschüttelt, bzw. in ‘Ruhe 
gelassen. Sodann wurde 1 g geschüttelte oder ungeschüttelte Blatt- 
substanz unter allmählicher Zugabe von 25 cm? destillierten Wassers 
sehr fein zerrieben und filtriert. Je 5 cm? des Filtrates wurden mit 
0,1 em* Bromkresolpurpur als Indikator versetzt (Indikatorliste nach 
CLARK und Luss bei MisLoWITZER, S. 297; Umschlagsbereich: py 5,2 bis 
6,8) und im Pulfrich-Photometer gegen nicht mit Indikator versetzten 
Extrakt photometriert (Filter 5, Schichtdicke 1 cm). Aus der abge- 


Tabelle 7. H'-Konzentrationen in PırBinheiten. 
Schüttelapparat A, (F'16 Hz, a 0,8 cm); Schiitteldauer 20 min. 
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a Ungeschüttelt b Geschüttelt Differenz 
Datum Objekt a—b 
(1943) Extink- | Mittel- | Extink- | Mittel- pu-Ein- 
tion | wert | PH tion | wert >. heiten 
| 
» 27.7. | Rhoeo | 0,329 | 0,332 | 6,36 | 0,22 | 0,23 6,11 | +0,25 
0,335 0,24 | 
27.7. | Rhoeo 0,385 | 0,387 | 6,44 | 0,31 | 0,318 | 6,33 | +0,11 
0,39 | 0,325 | 
29.7. | Salat | 0,49 | 0,495 | 6,58 | 0,35 | 0,35 6,38 | +0,20 
0,50 | 0,35 | 
2.7 Salat | 0,28 0,29 | 6,27 | 0,245 | 0,252 | 6,19 | +0,08 
0,30 | 0,26 | 
31.7. | Rhoeo | 0,595 | 0,598 | 6,74 | 0,42 | 0,43 | 6,48 | +0,26 
0,600 | 0,44 | 
2.8: | Rhoeo | 0,42 | 0,43 | 6,49 | 0,29 | 0,31 6,31 | +0,18 
0,44 0,32 | 
2.8. | Rhoeo | 0,59 | 0,60 6,75 | 0,27 | 0,28 6,25 | +0,50 
0,61 | 0,29 | 
7.8. | Salat | 0,45 | 0,455 | 6,52 | 0,39 | 0,40 6,45 | +0,07 
0,46 | 0,41 | 
7.8. | Salat | 046 | 0,47 | 6,54 | 0,34 | 0,355 | 6,39 | +0,15 
0,48 0,37 | 
7.8. | Salat | 0,32 | 0,33 | 6,35 | 0,18 | 0,19 5,97 | +0,38 
0,34 0,20 | 
1.8 Salat | 0,42 0,43 | 6,48 | 0,26 | 0,263 | 6,21 | +0,27 
0,44 | 0,265 | 
7.8. | Salat | 0,345 | 0,337 | 6,36 | 0,21 | 0,22 6,07 | +0,29 
0,33 | 0,23 | 
7.8. | Salat | 0,315 | 0,328 | 6,34 | 0,265 | 0,263 | 621 | +013 
0,34 0,26 | 
10.8. | Salat. | 0,48 | 0,485 | 6,56 | 0,38 | 0,375 | 6,42 | +0,14 
0,49 0,37 | | 
10.8. | Salat | 0,53 | 0,535 | 6,63 | 0,47 | 0,475 | 6,55 | +0,08 
0,54 | 0,48° | | 





Mittel aller Versuche (a Year 











Rhoeo + Salat +0,21, + 0,0313 





+0,18, +0,0318 
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lesenen Extinktion ergab sich der pg-Wert mit Hilfe von Eichkurven, 
die aus Pufferlösungen von bekannter H'-Konzentration (Phosphatpuffer 
nach SÖRENSEN bei MHLUWELRE, S. 304) gewonnen wurden. 

Die so erhaltenen Wasserstoffic trationen haben nur Vergleichswert. 
Sie stellen als PreBsaftmessungen, wie Kxissner und MosxBacx ausführen, keine 
genau definierten Werte dar. Nach den Erfahrungen Mosrsacus reicht auch das 
Pufferungsvermögen der PreBsäfte meist nicht aus, um das p,, bei größerer Ver- 
diinnung auf seiner ursprünglichen Höhe zu halten. Um festzustellen, inwieweit 
in unserem Falle die beiden ungeschüttelten Blatthälften übereinstimmende 
Pu-Werte liefern, wurden 15 Messungen ausgewertet. Die Differenzen der als a 
- und b bezeichneten Hälften waren in etwa gleicher Anzahl positiv und negativ 
und hoben sich im Mittel mit —0,0007 + 0,0102 praktisch auf. 


b) Ergebnisse. 

Beim Vergleich ungeschüttelter und geschüttelter Blatthälften ergab 
sich in allen Versuchen als Schütteleffekt eine py-Verschiebung nach der 
sauren Seite (Tabelle 7). Die Differenz hat stets gleiches Vorzeichen und 
liegt außerhalb der 3 o-Fehlergrenze. Sie beträgt für 10 Versuchsreihen 
mit Salat 0,18 + 0,032 py-Einheiten; 5 weitere Versuche mit Rhoeo 
discolor liefern gleiche Ergebnisse. Für beide Arten zusammengefaßt 
beträgt die durch das Schütteln bewirkte Ansäuerung des Preßsaftes 
0,21 + 0,031 py-Einheiten. 

Da sich eine Erhöhung der H'-Konzentration nur an sofort ver- 
arbeiteten Preßsäften nachweisen ließ, nach längerem Stehen und 
schwachem Kochen aber zurückging, ist zu vermuten, daß die Ansäue- 
rung in der Hauptsache durch erhöhte Produktion von Kohlendioxyd 
zustande kommt, das beim Kochen entweicht (MoseBAc#). Damit wer- 
den wir auf einen Zusammenhang mit der Atmung hingewiesen, deren 
Beeinflussung durch das Schütteln im folgenden Abschnitt untersucht 
werden soll. 





VI. Atmung. 
a) Versuchsobjekt und Methode. 

Die Atmungsbestimmungen beziehen sich auf abgeschnittene Blätter 
der Salatsorten „Wunder von Stuttgart‘ und ‚Stuttgarter Sommer“. 
Die Versuchspflanzen wurden in den Monaten August bis November im 
Gewächshaus bei Bodenwassergehalten von 80%, 50% und 25% der 
Wasserkapazität auf Komposterde kultiviert. Die Versuche begannen 
jeweils etwa 4 Wochen nach der Aussaat und erstreckten sich über 
2 Monate. Für jeden Teilversuch wurden gleich alte Blätter verwendet, 
und zwar entweder das 4. und 5. oder das 5. und 6. Blatt eines Wirtels, 
vom Vegetationspunkt aus gezählt. 


Die Atmung wurde in ruhender Luft im Dunkelversuch gemessen (vgl. BOYSEN 
JENSEN 1928). Als Rezipienten dienten Erlenmeyerkolben von 200 cm® Inhalt, 
in welche die beiden an einer Schnur befestigten Versuchsblätter so hineingehängt 
wurden, daß ihre gesamte Oberfläche freilag. Die Behälter wurden dann mit einem 
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eingefetteten Gummistopfen verschlossen, wobei die Schnur zwischen Stopfen und 
Gefäßwand eingeklemmt und nah außen geführt wurde. Durch den Stopfen 
liefen (Abb. 6) ein fast bis zum Boden des Kolbens reichendes ausgezogenes Glas- 
rohr g mit einer Gummi hette mund ein mit Natronkalk gefülltes Trocken- 
röhrchen t. Die so vorbereiteten Rezipienten wurden mit 1 Liter CO,-freier Luft 
durchspült. Nach rascher Wegnahme von t und Verschluß beider Öffnungen durch 
Glasstöpsel wurden die Gefäße 30 min lang unter einem verdunkelten Glassturz 
in Ruhe stehen gelassen, bzw. in schwarzes Papier eingeschlagen und auf der 
Apparatur A, geschüttelt. In einem leeren Kolben wurde gleichzeitig die Versuchs- 
temperatur abgelesen; sie lag in den Versuchsreihen zwischen 14 und 19°C und 
schwankte für die beiden Teilversuche nur innerhalb eines Grades. 

Nach 30 min wurden sofort aus einer mit 
einer Vorratsflasche verbundenen Bürette t 
mit automatischer Nulleinstellung durch m 
(Abb. 6) 10 cm? etwa n/25 Barytlauge, die 
mit BaCl, und Phenolphtalein versetzt war, 
eingefüllt. Durch vorsichtiges Umschwenken 
wurde die Hauptmenge des ausgeatineten 
CO, rasch absorbiert und dann der Faden 
mit den’ Blättern während eines kurzen 
Öffnens des Stopfens herausgezogen. Um 
die Absorption zu vervollständigen, blieben 
die Gefäße anschließend noch 10 min unter 
öfterem Umschütteln stehen. Die Titration er- 
folgte mit n/40 HCI. Die Differenz der hierbei 
und bei der Blindtitration verbrauchten Salz- 
säuremenge wurde in Milligramm CO, umge- 
rechnet (1 cm*n/40 HCl ist äquivalent 0,55 mg 
CO,) und auf 1g Frischgewicht, bzw. 1 g Abb.6. Rezipient für Atmungs- 
Trockengewicht und 1 Std bezogen. Der Ti- versuche (vgl. Text). 
trierfehler überstieg nicht 0,02cm* HCl. 

Um die -erreichbare Gesamtgenauigkeit der Methode festzustellen, wurden 
17 Versuchsreihen mit je zwei gleich alten ungeschüttelten Blättern a und b durch- 
geführt. Die Differenzen b—a der Einzelwerte betrugen im Mittel 0,021.+ 0,013 mg 
CO, je Gramm Frischgewicht mal Stunde bzw. 0,31 + 0,122 mg CO, je Gramm 
Trockengewicht mal Stunde, weichen also von Null praktisch nicht ab. 


b) Ergebnisse. 

Die an ungeschüttelten Blättern gefundenen Atmungsintensitäten 
stimmen mit den bei LUNDEGÄRDH .(1924a, S. 61), BoysEen JENSEN 
(1939, S. 159) und Stocker (1935) angegebenen größenordnungsmäßig 
überein. Wir beziehen sie auf Frisch- und Trockengewicht. Ein ge- 
sicherter Schütteleffekt trat von einer Schütteldauer von mindestens 
15 min ab auf. Die Ergebnisse zahlreicher solcher Vergleichsversuche 
zwischen ungeschüttelten und geschüttelten Blättern sind in Tabelle 8 
zusammengestellt. 

Da die Einzelmessungen an verschiedenen Tagen und zu verschie- 
denen Tageszeiten vorgenommen wurden, ist die Höhe der Atmungs- 
förderung dem physiologischen Zustand der Versuchspflanzen entspre- 
chend sehr verschieden ; es kommen Unterschiede zwischen 20 und 300% 
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Atemwerte in Milligramm CO, je Gramm Frischgewicht und Stunde bzw. in 
Milligramm CO, je Gramm Trockengewicht und Stunde; Bodenwassergehalt 80% 
der Kapazität; Schüttelapparat A, (F 16 Hz, A 0,8 cm); Schütteldauer 20 min. 


HELENE Kaur:. 


Tabelle 8. Salat. 



































a Unge- b Ge- a Unge- b Ge- 
TT schüttelt schüttelt | schüttelt | schüttelt | pirr. je F-h | Ditt./g T. h 
mg CO,/g F -h: mg CO,/g T-h 

19. 8. 0,267 0,385 3,07 4,18 +0,118 | +1,11 
19. 8. 0,235 0,347 2, 4,32 +0,112 + 1,69 
20. 8. 0,670 0,815 6,67 8,19 + 0,145 + 1,52 
21. 8. 0, 0,829 6,83 8,30 +0,145 + 1,47 
23. 8. 0,786 ,925 6,83 7,95 + 0,139 +1,12 
24. 8. 0,340 0,435 3,53 4,35 + 0,095 ‚+0,82 
24. 8: 0,399 0,791 3,88 8,20 +0,392 +4,32 
24.8. 0,352 0,698 3,82 7,18 + 0,346 +3,36 
24. 8. 0,349 0,466 3,26 4,66 + 0,117 + 1,40 
_30. 9. 0,172 0,326 2,88 5,48 + 0,154 +2,60 
30. 9. 0,392 0,618 5,03 8,04 + 0,226 + 3,01 
30. 9. 0,462 0,825 6,40 11,00 + 0,363. +4,60 
1. 10. 0,274 0,501 4,89 8,80 + 0,227 +3,91 
4. 10. 0,453. 0,675 7,61 11,30 + 0,222 + 3,69 
4. 10. 0,730 0,975 12,40. 16,00 + 0,245 + 3,60 
4. 10. 0,730 0,803 12,40 13,50 + 0,073 +1,10 
6. 10. 0,313 0,412 5,24 7,33 + 0,099 +2,09 
6.10. 0,487 0, 5,72 6,30 +0,12 +0,58 
7.10. 0,403 0,817 5,04 8,93 +0,414 +3,89 
11. 10. 0,520 0,776 5,35 7,71 +0,256 +2,36 
11. 10. 0,279 0,402 3,36 4,63 + 0,123 +197 
15. 10. 0,285 0,731 3,59 8,90 + 0,446 +5,31 
15. 10. 0,235 0,442 2,79 4,93 + 0,207 +2,14 
15. 10. 0,515 0,731 7,79 8,90 +0,216 +1,11 
15. 10. 0,735 0,975 8,10 10,80 + 0,240 +2,70 
15. 10. «0,260 0,803 3,05 6,86 + 0,543 +3,81 
15. 10. 0,324 1,120 2,32 10,30 + 0,796 +7,98 
16. 10. 0,546 0,845 5,43 |! 9,13 + 0,299 +3,70 
16. 10. 0,359 0,591 3,58 | 531 + 0,232 +1,73 
16. 10. 0,615 1,150 | 5,11 | 13,10 + 0,535 +7,99 
26. 10. 0,660 0,864 | 8,00 | 9,95 + 0,204 +1,95 
26. 10. 0,700 0,909 | 9,75 | 12,90 + 0,209 +3,15 
26. 10. 0,590 1050 | 8,75 | 16,90 + 0,460 +8,15 
26. 10. 0,286 0,434 | 4,53 | 7,16 + 0,148 +2,63 
28. 10. 0,274 0,458 3,96 | 6,10 + 0,184 +2,14 
28. 10. 0,310 0,780 | 8,73 12,80 + 0,470 +4,07 
29. 10. 0,770 1,010 | 10,70 | 13,50 + 0,240 + 2,80 
4. 11. 0,276 0.860 | 4,52 12,80 + 0,584 + 8,28 
4. 11. 0,419 0,739 | 6,40 | 11,80 + 0,320 + 5,40 
4. 11. 0,452 0,643 | 6,55 | 9,20 + 0,191 + 2,65 
22. 11. 0,217 0,386 3,12 | 5,32 + 0,169 +2,20 
22.11. 0,258 0,358 | 3,28 4,40 +0,100 +1,12 
22.11. 0,323 0,488 | 4,55 6,15 +0,165 +1,10 
26. 11. 0,193 0,713 | 4,86 10,80 + 0,520 +5,94 
- 26.11. 0,357 0,498 | 603 | 8,00 + 0,141 + L97 
26. 11. 0,511 0,782 | 5,11 | 9,83 + 0,271 +4,72 
26. 11. 0,324 0,557 |- 5,34 8,82 + 0,233 + 3,48 
Mittelwert | : 0,427 0,688 5,59 | 8,74 + 0,261 +3,14 
mittlerer Fehler + 0,023 + 0,30 
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- Absorption des Kohlendioxydes. Das Blatt wurde in eine in einem Wasserbad 


Uber den Einflu8 von Schüttelbewegungen. 365 


der normalen Atmung vor. Sämtliche Versuche ergeben aber sowohl bei 
Bezug auf Frisch- als auch auf Trockengewicht als Schütteleffekt eine 
Atmungssteigerung, die im Mittel etwa 60% der normalen Atmung aus- 
macht, Die Differenzen geschüttelt minus -ungeschiittelt betragen im 
Mittel 0,261 + 0,023 mg CO, je Gramm Frischgewicht mal Stunde bzw. 
3,14 + 0,30 mg CO, je Gramm Trockengewicht mal Stunde. Sie sind 
somit reichlich gesichert, auch wenn man sie mit den oben mitgeteilten 
Differenzen ungeschüttelter Kontrollversuche vergleicht. 


VII. Assimilation. 
a) Versuchsobjekt und Methode. 

Die Assimilationsbestimmungen wurden an abgeschnittenen Blättern 
durchgeführt, deren Verwendung durch die Untersuchungen von Boy- 
SEN JENSEN (1939) und BAUER gerechtfertigt ist. 

Versuchspflanze war Salat, „Wunder von Stuttgart‘. Diese Sorte ist 
der bei der Atmung zum Teil verwendeten ‚Stuttgarter Sommer“ vor- 
zuziehen, da sie erst sehr spät zur Blüte kommt. Die Pflanzen wurden 
von Mai bis Juli bei optimalem Wassergehalt von etwa,80% der Wasser- 
kapazität im Gewächshaus auf Komposterde gezogen. Die Versuche 
begannen an 8 Wochen alten Pflanzen und wurden 6 Wochen lang 
fortgesetzt. 

Es kamen für einen Versuch stets zwei gleich alte Blätter (vom Vege- 
tationspunkt des Wirtels aus gezählt) zur Verwendung, von denen das 
eine 15 min auf Apparat A, geschüttelt wurde. Anschließend erfolgte 
die Assimilationsbestimmung in strömender Luft von normalem CO,- 
Gehalt und unter optimaler künstlicher Beleuchtung. 


Als Apparatur verwendeten wir mit geringfügigen Änderungen die bei STOCKER 
(1942, S.51) abgebildete und beschriebene. Ihr Prinzip ist- folgendes (vgl. auch 
BoysEn JENSEN 1933/34): Mittels Saugflaschen wird synchron dürch zwei parallele 
Leitungen atmosphärische Luft gesaugt. In einem Zweig geht der Luftstrom 
durch eine Cuvette mit dem Versuchsblatt und dann durch ein Absorptionsrohr 





/ 


mit Barytlauge. Im zweiten Zweig wird die atmosphärische Luft unmittelbar / _' 


durch Barytlauge geleitet. Aus der Titrationsdifferenz berechnet sich die bei der 
Assimilation durch das Blatt verbrauchte MengeCO,. Es wurde etwa n/50 Ba(OH), 
mit 0,5 g BaCl, je Liter verwendet, die mit Phenolphtalein und zur Schaum- 
bildung mit 0,2% n-Butylalkohol versetzt war. Titriert wurde mit n/40 HCl. 

Um in den beiden Zügen Luft mit genau gleichem CO,-Gehalt zu haben, wurde 
sie durch ein gemeinsames, aus dem Fenster geleitetes Rohr aus der freien Atmo- 
sphäre in etwa 12 m Höhe angesaugt und dann durch ein Dreiwegerohr in die beiden 
Zweige verteilt. Vor jedem Versuch wurde die Apparatur 2—3 min mit Luft 
vorgespült und das Blatt vorbeleuchtet. Die Durchströmungsgeschwindigkeit der 
Assimilationsluft betrug 3 Liter in 14—26 min. Dabei erfolgte, wie in Vorversuchen 
geprüft wurde, in den. verwendeten Absorptionsröhren (50 cm lang, 2 cm: weit, 
Verteilung der Luft durch ein Glasfrittfilter am unteren Ende der Röhre) völlige 
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hängende Cuvette nach LUNDEGÄRDH (1924b) so eingeschlossen, daß die Blatt- 
unterseite gegen die Luftzuführungsröhre lag. Es wurde darauf geachtet, daß auch 
zwischen der Blattoberseite, die bei Salat Spaltöffnungen trägt, und der: Cuvetten- 
wand noch Raum für einen ungehinderten Gasaustausch blieb. Da zwischen un- 
geschüttelten und geschüttelten Blättern Unterschiede in der Permeabilität und 
der Quellungsfähigkeit bestehen, sahen wir davon ab, die Stiele der abgeschnittenen 
Blätter in Wasser tauchen zu lassen, um nicht durch verschieden starke Sättigung 
mit Wasser, die außerdem in diesem Maße in der Natur nie vorkommt (STOCKER 
1935), die versuchsbedingten Unterschiede zu verwischen. Beleuchtet wurde die 
Blattoberseite mit einer 1000-Watt-Lampe in 18 cm Entfernung. Die Temperatur 
in der Cuvette betrug in den Versuchsreihen 19—26° C; sie ließ sich während eines 
Versuches durch verschieden starken DurchfluB im Wasserbad annähernd konstant 
halten. Nach jedem Versuch wurden die beiden Saugflaschen durch das Auslaufrohr 
frisch mit Wasser gefüllt. Die dabei verdrängte, in der Hauptmenge bereits CO,- 
freie Luft wurde durch Natronlauge und Natronkalk geleitet und zur Durchspülung 
der Titrierkolben verwendet, die durch Aufsetzen eines Natronkalkrohres das Ein- 
füllen und Titrieren der Lauge ohne Zutritt atmosphärischer Kohlensäure er- 
laubten (vgl. Abb. 6). Eine Umrechnung des durchgesaugten Luftvolumens auf 0° 
und 1 Atm. Druck erübrigte sich, da wir nur Vergleichswerte anstreben. 


Die Titrierdifferenz wurde in Milligramm CO, umgerechnet und auf 1 dm? 
einseitige Blattfläche und 1 Std bezogen. Aus der Differenz zwischen Blind- 
titration und Luftanalyse berechnet sich der. CO,-Gehalt der verwendeten Luft 
zu 0,50— 0,60 mg je Liter = 0,025—0,030 Vol.-% (vgl. Lunpecirpx 1924, 
S. 8 und 9). 

Die analytische Übereinstimmung des ,,Assimilations-“ (A) und des ,,Luft- 
zweiges‘“ (L) geht aus gleichzeitigen Luftanalysen in beiden Zügen hervor. Die 
Differenz A—L ergab sich zu —0,013 + 0,011 cm? n/40 HCl je 3 Liter Luft = 
0,00715 mg CO, je 3 Liter Luft. Die analytische Genauigkeit der Apparatur ist also 
sehr befriedigend und übertrifft diejenige der Gasometerglocken von LUNDEGARDH 
(1924a, S. 11), für welche er, bezogen auf die in normaler Luft enthaltene CO,- 
Menge, + 1% angibt. Die physiologische Brauchbarkeit der Methode wird durch 
die gute Übereinstimmung der Assimilationswerte von Blättern, die unmittelbar 

_ nach dem ersten Versuch einer zweiten Bestimmung unterworfen wurden (Tabelle 9) 
bewiesen. Erst bei einer Gesamtversuchsdauer von etwa 50 min, bei der die Blätter 
nach der zweiten Analyse schon xerklich schlaff waren, trat ein Rückgang der 
Assimilationsintensität ein. In den Fällen kürzerer Dauer, wie sie in den Ver- 
suchen der Tabelle 10 vorlagen, ist die Abweichung der beiden Bestimmungen nur 


1—5%. 























Tabelle 9. Salat. 
Versuchs- Assimilation in bweich a 

dauer mg Co;,/dm* - h 4. pee hd 

Vorbehandlung einer 1. Be- 2. Be- in Prozent der 

Bestimmung de Eng se 1. Bestimmung 
Ungeschiittelt . 18 3,74 3,70 — 1 
Ungeschüttelt . 26 10,40 8,20 —21 
Geschüttelt . . 19,5 3,98 3,28 — 2 
Ungeschüttelt . 24 11,80 7,55 — 36 
Geschüttelt .’. 16 3,07 3,16 + 3 
Ungeschüttelt . 15 8,56 8,12 — 5 
Geschüttelt . . 17 5,38 5,22 — 3 














der normalen Assimilation herabgemindert (Tabelle 10). 


b) Ergebnisse. 

Die vergleichenden Versuche ergaben in allen Fällen als Schütteleffekt 
eine sehr erhebliche Hemmung der Photosynthese. Der CO,-Verbrauch ist 
um durchschnittlich 3,49 + 0,266 mg je dm? mal Stunde, d. h. um 52% 


Tabelle 10. Salat. 
Assimilationsüberschuß in Milligramm CO, je dm? und Stunde; Schüttelapparat 
A, (F 16 Hz, a 0,8 cm); Schütteldauer 15 min. 
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a Ungeschüttelt b Geschüttelt Aut 
Datum Assimi- | Ver- Assimi- | Ver- Differenz ung 
(1944) lation | suchs- | Tempera- | jation | suchs- | Tempera- b—a jin Prozent 
mg CO, | dauer tur „ | mg CO, | dauer tur unge- 

jedm?- ru °C jedm*-h| min °C schüttelt 
25. 5. 3,89 | 19,5 | 23—25 | 0,72 18,5 22—22,5 | —3,17 82 
16. 5. 6,23 | 17,5 | 22—23 1,01 21,5 22—23 —5,22 84 
15. 5. 3,74 | 18,0 124,5—25 | 0,73 | 23,5 22—23 —3,01 80 
15. 5. 7,55 | 16,5 | 23-24 5,38 15,0 | 23,5—24,5 | —2,17 29 
27. 5. 11,80 | 18,5 | 23—23,5 6,92 18,0 22—23 —4,88 41 
30. 5. 12,70 | 19,0 | 21—22 6,15 18,5 22-24 —6,55 52 
1. 6. 10,78 | 19,0 | 22—25 7,55 19,0 24—25 | —3,23 30 
2. 6. 13,20 | 26,0 | 23—25 8,55 | 23,0 | 24,5—25 —4,65 35 
2. 6. 10,03 | 24,0 | 25—25,5 7,60 | 26,0 24—25 | —2,43 ‘24 
2. 6. 4,01 | 20,0 | 24—25 1,52 19,5 | 23,5—25 | —2,49 62 
3. 6. 5,63 | 25,5 | 24—26 3,07 24,5 24—25 | —2,56 45 
3. 6. 7,28 | 20,0 | 23—25 3,16 18,0 23—25,5 | —4,12 57 
30. 5. 8,20 | 18,5 | 21—23 5,35 17,5 22—23 — 2,85 35 
19. 5. 4,18 | 14,5 | 19—20 2,04 15,0 | 19,5—20,5 | —2,14 51 
1.6. 6,60 | 14,0 |21,5—22 2,88 14,0 | 21,5—22 — 3,72 56 
26. 5. 3,28 | 16,5 | 20—20,5) 0,81 16,0 20—20,5 | —2,47 75 
1.6. 3,89 | 19,5 | 19-21 0,78 19,0 19—20 | —3,11 80 
3. 6. 8,20 | 20,0 | 22—23 4,32 18,0 22—23 — 3,88 47 
3. 6. 10,40 | 15,5 | 21—21,5] 5,35 16,0 | 21,5—22 — 5,05 49 
3. 6. 7,31 | 18,5 | 20—21 5,22 | 19,0 20--21,5 | —2,09 29 
Mittelwert 7,45 3,96 — 3,49 52 

Mittlerer 
Fehler . +0,266 





Um die sog. wahre Assimilation, d.h. den aus Luft und Atmungs- 
kohlensäure herstammenden photosynthetischen Gesamteffekt zu er- 
halten, rechnen wir die in den Atmungsversuchsreihen erhaltenen Werte 
(Tabelle 8) auf die Flächeneinheit von 1 dm? um, nachdem an 20 Blättern 


der Quotient Frischgewicht 


Fläche 


Wir erhalten so die Tabelle 11. 


Tabelle 11. Salat. 
Wahre Assimilation bei etwa 20°C. 


zu im Mittel 0,515 + 0,027 bestimmt wurde. 











Atmung Assimilations- Wahre 
Vorbehandlung überschuß Assimilation 
mg CO,/¢ F-h | mgCO,/äm: - h | mgCO,/dm*-h | mgCO,/dm*+h 
Ungeschüttelt . 0,427 0,830 7,45 „ 8,280 
Geschüttelt . . 0,688 1,335 3,96 5,295 





Planta. Bd. 39. 
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Danach besteht der Schiitteleffekt auch bei dér wahren Assimilation; 
sie ist bei geschiittelten gegeniiber ungeschiittelten Blittern um etwa 
36% gehemmt. Die absolute Menge des bei der Assimilation weniger 
verbrauchten CO, ist also wesentlich größer als die Menge des bei der Atmung 
mehr ausgeschiedenen. Der Quotient a welcher ein Maß für 
die Energiebilanz der Pflanze ist (vgl. Stocker 1935), wird durch das 
Schütteln von 10 auf etwa 4 erniedrigt. 

Um dem Einfluß der Spaltöffnungsweite nachzugehen, führten wir 
einige Bestimmungen nach der Kollodiumhäutchenmethode (KLEIN) 
durch. Sie zeigten in den meisten Fällen bei mittlerem Öffnungsgrad 
keine Beeinflussung der Spaltenweite durch das Schütteln. Eine Aus- 
nahme bildeten die sehr weit offenen Spalten von längere Zeit mit der 
1000-Watt-Lampe beleuchteten Blättern, bei denen das Schütteln zu 
einer geringen Verengung der Spalten führte. Es muß also die in unseren 
Versuchen beobachtete Assimilationsverminderung zum größten Teil 
nicht auf Spaltenbewegungen, sondern auf intrazelluläre Faktoren 
zurückgehen. 





D. Versuch einer Theorie des Schütteleffektes. 

Unsere Untersuchungen haben gezeigt, daß mechanische Schüttel- 
bewegungen von genügender Frequenz, Amplitude und Dauer einen sehr 
weitgehenden Einfluß auf Struktur und Funktion des pflanzlichen Plas- 
mas haben. Wir stellten fest: Erhöhung der Permeabilität für Wasser, 
Traubenzucker, Glyzerin und Harnstoff, Erniedrigung der Viskosität, 
Förderung der Quellungsgeschwindigkeit, Steigerung der Transpiration, 
Erniedrigung des py-Wertes im Blattextrakt, Erhöhung der Atmung 
und Hemmung der Assimilation. Es ist von vornherein wahrscheinlich, 
daß dieser ganze Erscheinungskomplex auf eine schüttelbedingte Ände- 
rung der Plasmastruktur zurückgeht. Dafür eine zusammenfassende 
Theorie zu geben, soll nun unsere Aufgabe sein. 

Nach FRey-W yssLiNa stellt dasZytoplasmaeiweiß ein lockeres Gefüge 
von Polypeptidketten hohen Polymerisationsgrades dar, deren Peptid- 
gruppen (KÜNTzEL 1944) und Seitenketten durch elektrostatische sowie 
Neben- und Hauptvalenzkräfte sehr verschiedener Stärke zu ,,Haft- 
punkten‘ verbunden sind. Der fortwährende Auf- und Abbau dieser 
verschiedenartigen Bindungen verleiht dem lebenden Plasma seine un- 
gewöhnlich hohe Reaktionsfähigkeit und chemische Labilität. 

Ähnlich wie bei einigen leblosen Gelen (FREUNDLICH und ABRAMSON, 
FREUNDLICH und BIRCUMSHAW, LEPESCHKIN 1935, GÄUMANN und JAAG) 
läßt sich auch beim Zytoplasma durch mechanische Behandlung eine 
„vorübergehende Entstabilisierung‘‘ von Haftpunkten erreichen (FREY 
WyssLinG, S. 141), wodurch es reversibel verflüssigt wird. 
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Wir sind also berechtigt, als primären Schiitteleffekt ein Aufreißen 
von Haftpunkten geringerer Bindungskräfte anzunehmen. Dabei behält 
natürlich das Zytoplasma als Ganzes seine Struktur bei und löst sich 
nicht etwa, wie GAUMANN und JAAG und GÄUMANN annehmen, in 
einzelne ‚Mizellen‘ auf, die dann selbständig in den Zellsaft übertreten. 
Eine solche Zerstörung der für die Lebenstätigkeit unbedingt not- 
wendigen Struktur würde jedenfalls eine irreversible Schädigung und 
schließlich den Tod der betreffenden Gewebe zur Folge haben. 

Durch die Lösung von Haftpunkten wird nach unserer Vorstellung 
das fibrilläre Eiweißnetz gelockert und in seinen Maschen an vielen Stellen 
aufgeweitet. Die größere Beweglichkeit der Gerüstfäden bedingt eine 
Erniedrigung der Plasmaviskosität (vgl. NORTHEN und Duspiva bei 
NORD-WEIDENHAGEN, S. 128), die wir unserer Meßmethode entsprechend 
im wesentlichen als ,,Strukturviskosität‘ eines mehr oder weniger 
starren Gerüstes aufzufassen haben (SCHMIDT, DIWALD und STOCKER). 
Die Permeabilität, die im Sinne der Ultrafiltertheorie in erster Linie von 
der Porenweite des Eiweißgerüstes abhängt, wird durch die Ausweitung 
und Aufreißung der Gerüstmaschen erhöht. Die verschieden starke 
Förderung der Harnstoff- und Glyzerinpermeabilität läßt jedoch ver- 
muten, daß auch die lipoide Phase durch das Schütteln eine Änderung 
erfährt. Wir sind geneigt anzunehmen, daß ein Teil der durch Sol- 
vatation gebundenen Lipoide stärker zertèilt- oder freigesetzt wird und 
deshalb andere Durchlässigkeiten für Harnstoff und Glyzerin bedingt; 
H. Scumipt (1939, S.39) zieht in einem ähnlich gelagerten Fall der 
Dürreresistenz die Vorstellung von CoLLANDER und von HÔFLER in 
Erwägung, daß sich der chemische Charakter der Lipoide von der 
sauren nach der basischen Seite verschiebt, wodurch eine Förderung 
der Alkohol- gegenüber der Amidpermeabilität entstehen soll (vgl. 
SCHMIDT, DIWALD und STOCKER, S. 588). 

Als dritte durch Schütteln bewirkte Zustandsänderung des Plasmas 
beobachteten wir eine Änderung der Quellfähigkeit. Das Zytoplasma- 
eiweiß stellt, da seine Molekülketten untereinander vernetzt sind, ein 
begrenzt quellbares Kolloid dar. Derartig gebatite Systeme quellen nach 
STAUDINGER und KüntzeL (bei Kvun, S. 349) um so schneller und 
stärker, je weniger zahlreich die Brücken zwischen den linearen Kolloid- 
teilchen sind. Durch das Aufreißen von Querverbindungen entstehen 
einmal zusätzlich ionisierte polare Gruppen, die Ansatzstellen für dipol- 
mäßig festgehaltene Wassermoleküle bilden und damit den Quellungs- 
vorgang in seinen ersten Stadien beschleunigen; zum anderen werden 
die kapillaren Zwischenräume zwar nicht im ganzen vergrößert — das 
Plasmavolumen der Zelle bleibt ja unverändert — aber durch den Weg- 
fall zahlreicher Trennungsbrücken zwischen benachbarten Räumen 
kanalartig erweitert, so daß sie dem Wasserdurchgang geringeren 
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Widerstand entgegensetzen. Das in der Hauptsache kapillare Quellungs- 
wasser des zweiten Stadiums kann infolgedessen schneller eindringen 
und den gerade für diese Phase ausgeprägten Schütteleffekt einer 
schnelleren Quellung bewirken. Soweit die Nachgiebigkeit der Zellwand 
es erlaubt, wird als Folge der Gerüstlockerung auch das AusmaB der 
Quellung nach Schütteln ein gréBeres sein. Wir sehen diesen Fall ver- 
wirklicht bei den Quellungsversuchen mit Blättern, wo die bei Versuchs- 
beginn entspannt-angewelkten Zellen durch die groBen Interzellularen 
bessere Ausdehnungsmôglichkeit haben. Bei quellenden Samen dagegen 
ist die VolumvergréBerung des dichten interzellulararmen Gewebes 
stärker eingeschränkt. Dabei muß offen bleiben, in welchem Maße ein 
während der längeren Versuchsdauer bereits erfolgtes Abklingen des 
Schütteleffektes für das gleiche Endgewicht der ungeschüttelten und 
geschüttelten Samen in unseren Versuchsreihen verantwortlich ist. 

Mit den unmittelbaren durch Schütteln bewirkten Strukturände- 
rungen des Zytoplasmas geht, wie unsere Versuche zeigen, die Beein- 
flussung physiologischer Prozesse Hand in Hand, zu deren Besprechung 
wir nun übergehen. 

Am einfachsten liegen die Verhältnisse bei der Transpiration. Wie 
für die Quellung der Eintritt von Wasser in und durch das Eiweißgerüst 
durch dessen Auflockerung und: teilweise Zerreißung gefördert wird, 
muß für die Transpiration der Austritt erleichtert sein und, sofern die 
Wasserpermeabilität des Plasmas ein begrenzender Faktor ist, eine Er- 
höhung derselben bewirken. Unsere Untersuchungen unterstützen diese 
bereits von GÂUMANN und JAAG entwickelte Ansicht. Einer Auflocke- 
rung der Zeilwandstruktur, die im Sinne der Transpirationsstromtheorie 
von STRUGGER von Bedeutung wäre, messen diese Autoren eine höch- 
stens untergeordnete Bedeutung bei. Sie dürfte auch mechanisch stär- 
kere Kräfte als eine Lockerung des Plasmagerüstes beanspruchen; doch 
haben wir uns mit dieser Frage nicht befaßt. 

Die Schüttelbeeinflussung der Atmung und Assimilation weist auf 
einen unmittelbaren Zusammenhang zwischen physikalischen Struktur- 
änderungen des Plasmas und Enzymtätigkeit hin. 

Nach den heutigen Vorstellungen liegen die Enzymkomplexe in der 
Zelle als zusammenhängende kolloidale Systeme vor, deren reagierende 
Komponenten durch den Feinbau des Protoplasmas räumlich getrennt 
und in bestimmten Strukturen lokalisiert sind (HôBEr, Duspiva bei 
NORD-WEIDENHAGEN, S*13). Der Zustand der Zellstruktur ist daher 
für Atmung und Assimilation von grundlegender Bedeutung (HÔBER, 
VAN DER PAAUW, LUBIMENKO und STSCHEGLOVA, BOYSEN JENSEN 1939, 
Bünnıne 1939, BukatscH). Auch die Aktivierung der Enzyme durch 
Änderung der H'-Konzentration ist meist eine Folge des in erster Linie 
veränderten physiologischen Zustandes der Plasmakolloide (Bünnıne 
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1939, S. 11). Für den Enzymkomplex der Hydrolasen im besonderen 
wird bei normaler Lebenstätigkeit in Abhängigkeit von äußeren und 
inneren Faktoren ein Pendeln zwischen Zuständen erhöhter Hydrolyse- 
fähigkeit und erhöhter Synthesefähigkeit angenommen. Nach OPARIN 
und Bünnıne (1939, 1941/42) hängt die jeweilige Lage des Schwer- 
punktes eng mit der Festigkeit der Enzymverankerung an bestimmten 
Plasmastrukturen zusammen, und zwar katalysiert das freie Enzym die 
Hydrolyse und das adsorptiv gebundene die Synthese. 

Da in unserem Falle die Atmungsintensität gesteigert und die 
Assimilation gehemmt ist, überwiegt im Sinne der Vorstellungen von 
Sysakyan und KoByAKOVA die abbauende Fähigkeit der Enzyme. Sie 
sind also in einem freien oder wenig gebundenen Zustand anzunehmen. 
Die Vorstellung, daß eine solche Freisetzung von Enzymen ein not- 
wendiger Teilvorgang der allgemeinen Lockerung und teilweisen Zer- 
reißung des Eiweißgerüstes beim Schütteln ist, liegt sehr nahe und ist 
beinahe zwangsläufig. Wir haben damit den Rahmen einer Erklärung 
für die Atmungserhöhung einerseits und die Hemmung der Assimilation 
andererseits gewonnen. 

Aus der Atmungssteigerung ergibt sich, im Licht noch gefördert 
durch die Assimilationserniedrigung, eine Erhöhung des CO,-Gehaltes in 
der Zelle, die wir für die beobachtete py-Senkung im Blattextrakt ver- 
antwortlich machen können. Möglicherweise wird durch die gesteigerten 
Oxydationsvorgänge, wie COLLA (zitiert nach DRAWERT) findet, neben 
der Wasserstoffionenkonzentration auch das Redoxpotential erhöht. Die 
Erniedrigung des py in Zellsaft und Plasma bedingt eine Zurück- 
drängung der Abdissoziation von H-Ionen an den sauren Gruppen des 
festen Eiweißgerüstes und damit eine Verminderung seiner negativen 
Überschußladung. Die Abschwächung der Gerüstaufladung hat eine 
Entspannung des gesamten Plasmagefüges zur Folge. Die vorher infolge 
stärkerer elektrostatischer Abstoßung und höherer Eigenladung ge- 
strafften und gestreckten Gerüstfäden beginnen sich zu verkürzen und 
zu falten und bilden ein dichteres Maschenwerk (vgl. ScHMIDT, DIWALD 
und STOCKeEr). Aus der Verengung des Netzwerkes ergibt sich zunächst 
eine Wiederherabsetzung der Permeabilität und der Quellung und eine 
Erhöhung der Viskosität. Damit beginnt ein der Schüttelwirkung entgegen- 
laufender Prozeß, der die Änderungen der Plasmastruktur allmählich 
wieder rückgängig macht und schließlich den normalen Zustand des Eiweiß- 
gerüstes restituiert. Mit der Wiederherstellung der ursprünglichen Struk- 
turverhältnisse wird aber auch die Voraussetzung für eine Wieder- 
anlagerung der enzymatischen Komplexe geschaffen, wodurch das Hydro- 
lasensystem wieder in die aufbauende Richtung gelenkt wird. 

Leider war es bei unserer Versuchsanordnung nicht möglich, die 
Geschwindigkeit des Abklingens der Schüttelwirkung zu ermitteln, da die 
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zum Versuch abgeschnittenen Blatter vor der Zeit welk wurden. An 
geschüttelten Rhoeo-Blättern, die in einer wenig feuchten Kammer 
aufbewahrt wurden, war nach 10—12 Std keine Permeabilitätserhöhung 
mehr feststellbar. Da der Vorgangder Wiederherstellung jedoch allmählich 
verläuft, können wir mit unseren Methoden den Zeitpunkt der endgültigen 
Restitution nicht bestimmen und damit lediglich zeigen, daß die Schüttel- 
wirkung überhaupt reversibler Natur ist. 

Die geschilderten Vorgänge beim Eintritt und beim Abklingen des 
Schütteleffektes lassen sich im größeren Rahmen der Reizphysioloaie be- 
trachten. Hier ist in mehr oder weniger starkem Maße bei allen Reiz- 
vorgängen eine Erhöhung der Permeabilität zu beobachten [HôBER, 
S. 556, Bünnıne 1931, AMLONG und Binnine, COLLA (zitiert nach 
DRAWERT), DRAWERT]. Die damit gegebene Herabsetzung der Reak- 
tionswiderstände führt nach Bünnıne (1939, S. 13) zu einer Zerstörung 
arbeitsfähiger Potentiale und im Zusammenhang damit zur Negativie- 
rung gereizter Zonen (DRAWERT). Vermehrung der CO,-Ausscheidung 
und Ansäuerung der Zwischenflüssigkeit infolge gesteigerter Atmung 
führen dann zu einer Abschwächung der negativen Überschußladung 
des Gerüstes, was nach DRAWERT gleichbedeutend ist mit der Wieder- 
herstellung des normalen elektrischen Ruhepotentials, das durch den 
Aktionsstrom aufgehoben worden war. Die Atmungssteigerung führt 
also zur Restitution der ursprünglichen Reizbarkeit und zur Neu- 
schaffung oder Erhaltung des lebensnotwendigen Feinbaues der Plasma- 
strukturen (DRAWERT, BÜNNING 1939). 

Wir wellen nun an einigen Beispielen zeigen, daB sich das von an- 
deren Autoren an pflanzlichen und tierischen Organismen verschieden- 
ster systematischer Stellung gewonnene Beobachtungsmaterial über 
mechanische Beeinflussung physiologischer Prozesse in die von uns ent- 
wickelten Vorstellungen einordnen läßt. 

Am zahlreichsten sind die Beobachtungen einer thixotropen Herab- 
setzung der Plasmaviskosität. So findet ANGERER durch Erschütte- 
rungen, BROWN und MARSLAND durch Anwendung hoher hydrostati- 
scher Drucke eine Viskositätsabnahme des Plasmas von Amoeba dubia 
und Amoeba proteus. Zu den gleichen Ergebnissen gelangen G. und 
F. WEBER beim Schütteln von Phaseolus-Keimlingen (,‚geoviskosischer‘ 
Effekt). Nach Fırrına (1925) ruft schon das Hin- und Herreiben mit 
einem Glasstab oder dem Finger auf Zellen von Vallisneria eine Ver- 
stärkung der Plasmaströmung hervor, die wohl gleichfalls auf einer 
Viskositätsverminderung beruht. P£TERFI und KAPEL und PÉTERFI und 
OLrvo finden eine reversible Verflüssigung des Plasmas von Nerven- und 
Blutzellen durch Berührung und Anstich mit der Mikronadel. Eine Er- 
höhung der Permeabilität erfahren nach JANSE (zitiert nach CouLr) 
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junge Wurzeln von Helianthus annuus, die mit nassen Fingern gerieben 
werden, so daB Zellsaft aus den Protoplasten in die Interzellularen aus- 
tritt. ALBACH (1929) beobachtet nach mechanischer Behandlung eine 
raschere Anfärbung von Zwiebelschuppen. Laubblätter von Prunus 
Laurocerasus antworten nach ANDus auf starkes Verbiegen mit einer 
Steigerung der Atmung. Es wird ein direkter Einfluß auf das System 
des oxydativen Kohlenhydratabbaues durch Aktivierung der beteiligten 
Enzyme oder des Sauerstoffs vermutet. JUNTARO findet mit der 
SCHMIDTMANNschen Methode des Einführens von Indikatorkérnchen an 
Zupfpräparaten von quergestreiften und Herzmuskeln nach 20—30 min 
eine Ansäuerung um etwa 0,3 pa-Einheiten, was er auf den mechanischen 
Reiz des Zerzupfens zurückführt. Auch das Zentrifugieren bleibt nach 
ANDREWS und Küster (1939) nicht ohne Einfluß auf die Plasmastruktur. 
Die dabei auftretenden Viskositäts- und sonstigen Änderungen führt 
Küster auf eine Störung der Feinstruktur des Plasmas im Sinne der 
Haftpunkttheorie von Frey-Wysstine zurück. Zu erwähnen sind 
ferner die Arbeiten von MATHEwS und WHITCHER und Cour über 
Wachstumsbeeintlussung. MATHEws und WHITCHER beobachteten, da} 
Seesterneier schon durch äußerst geringe mechanische Reize (Er- 
schütterungen) zur Parthenogenese angeregt werden. Ähnlich reagieren 
gewisse Polychäten(Amphitrite)- und Seeigeleier. Die Empfindlichkeit 
gegenüber mechanischer Beeinflussung ist vor und nach der Befruchtung 
und bei verschiedenen Temperaturer verschieden. CouLT arbeitet mit 
keimenden Senfsamen und findet außer einer durch Permeabilitäts- 
erhöhung zu erklärenden Förderung der Wasseraufnahme eine Beschleu- 
nigung des Keimwurzelwachstums geschüttelter Samen. Nicht zutreffen 
dürfte die Annahme, daß der geringe Verlust an Trockengewicht bei 
den unter Schütteln gekeimten Samen durch Herabsetzung der Atmung, 
bzw. Erhöhung der Assimilation zustande kommen soll. Schließlich 
sind in diesem Zusammenhang die Untersuchungen von G. SCHMIDT zu 
erwähnen, der nach Behandlung mit Ultraschall ein Zerreißen von 
Neben- und sogar Hauptvalenzbindungen des plasmatischen Eiweiß- 
gerüstes feststellen konnte. 


Unsere Untersuchungen verfolgten den Zweck, eine physiologische 
Grundlage des Schütteleffektes zu geben. Man wird aber nun auch die 
Frage nach der ökologischen Bedeutung dieser Erscheinungen stellen. 
In bezug auf die Transpiration bieten hier die Arbeiten von GÄUMANN 
und JAAG einen wichtigen Ansatz, indem sie überzeugend zeigen, daß 
die Windwirkung in entscheidender Weise von dem Schütteleffekt ab- 
hängig ist. Unsere Ergebnisse legen es nahe, nunmehr auch die ökolo- 
gische Tragweite der Atmungs- und Assimilationsbeeinflussung experi- 
mentell zu prüfen. 
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Zusammenfassung. 

Das Schütteln von Laubblättern und Samen verschiedener Pflanzen 
auf den in Abschnitt B beschriebenen Apparaten hat auf die Struktur 
und die Funktion des Plasmas entscheidenden Einfluß. Wir fassen 
unsere Ergebnisse in folgenden Punkten zusammen: 


1. Der Schütteleffekt äußert sich zunächst in einer direkten Wirkung 
auf die Plasmastruktur. Ähnlich wie dies für eine Reihe lebloser Gele 
bekannt ist, werden durch das Schütteln zahlreiche Haftpunkte des 
plasmatischen Eiweißgerüstes zerrissen und die Maschen des Netz- 
werkes aufgeweitet. Als Folge davon beobachteten wir Permeabilitäts- 
erhöhung (Rhoeo discolor), Viskositätserniedrigung (Rhoeo discolor), 
Quellungsférderung: (Samen von Soja hispida und Laubblätter von 
Rhoeo discolor, Taraxacum officinale und Salat) und Transpirations- 
steigerung (Rhoeo discolor, Taraxacum officinale und Salat). 


2. Die primäre Anderung der Plasmastruktur hat eine teilweise Frei- 
setzung des bei Atmung und Assimilation beteiligten Enzymkomplexes 
der Hydrolasen aus der adsorptiven Bindung an das Plasma zur Folge, 
wodurch ihre Katalysefähigkeit in die Richtung überwiegenden Abbaus 
gelenkt wird. Wir beobachteten eine starke Steigerung der Atmung 
(Salat) und eine starke Hemmung der Assimilation (Salat), wodurch eine 
Anhäufung von CO, in Zellsaft und Plasma und eine Verschiebung der 
H -Konzentration in Richtung des isoelektrischen Punktes bewirkt wird. 
(Salat, Rhoeo discolor). Durch Erniedrigung des pg wird die Abdissozia- 
tion der H-Ionen an den sauren Gruppen des Eiweißgerüstes zurück- 
gedrängt und seine negative ÜberschuBladung herabgesetzt. Damit 
beginnt ein dem Schiitteleffekt entgegengesetzter Vorgang der Wieder- 
herstellung der ursprünglichen Strukturverhältnisse; denn die Ladungs- 
verminderung bedeutet ein Entspannen des Geriistes und somit eine 
Wiederherabsetzung der Permeabilität und Quellfihigkeit und eine 
Wiedererhéhung der Viskosität. 

3. Mit der Resynthese des anfänglichen Strukturzustandes wird die 
Wiederanlagerung der Enzymkomplexe an bestimmte Plasmastrukturen 
begünstigt, so daß die Atmung nachläßt und die Assimilation ansteigt, 

ait .7,:. Assimilation a ; 
das ursprüngliche Verhältnis ———— — also wieder hergestellt wird. 
Atmung 

4. Die Vorgänge beim Eintritt und beim Rückgang des Schüttel- 
effektes lassen sich unter allgemein reizphysiologischen Gesichtspunkten 
betrachten. 

5. Das Schütteln hat als Windwirkung auf die pflanzliche Transpira- 
tion weitgehende ökologische Bedeutung. Es eröffnet sich die Frage, in- 
wieweit auch die schüttelbedingten Atmungs- und Assimilationsände- 
rungen von ökologischer Tragweite sind. 








ow 
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